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Studien  zur  allgemeinen  Entwicklungsgeschichte 
des  Blutgefäßsystems. 

I.  Teil: 

Anatomische  und  physiologische  Grundlagen. 

Von 

Curt  Elze,  Heidelberg. 


Hierzu  Tafel  XY  und  7 Textfiguren. 


Einleitung*. 

Über  die  Entwicklungsgeschichte  des  Blutgefäßsystems 
herrscht  in  den  letzten  Jahren  fast  allgemein  eine  Meinung, 
welche  in  ihren  Konsequenzen  dazu  führen  würde,  die  Resultate 
aller  bisherigen  Untersuchungen  zum  grössten  Teile  illusorisch 
zu  machen  und  vor  allem  der  vergleichenden  Entwicklungs- 
geschichte des  Gefäßsystems  ihre  Grundlagen  zu  entziehen. 

Wohl  nur  dem  Umstande,  dass  diese  Konsequenzen  nicht 
gezogen  wurden,  verdankt  diese  Lehre  ihre  Existenzmöglichkeit. 
Sie  besagt,  dass  das  Blutgefäßsystem  in  Form  eines  „indifferenten 
Kapillarplexus“  angelegt  werde,  aus  dem  erst  sekundär  Arterien 
und  Venen  infolge  Bevorzugung  einzelner  Bahnen  durch  den 
Blutstrom  herausgebildet  würden.  — Ohne  hier  auf  die,  einem 
späteren  Abschnitte  vorbehaltene  historische  Entwicklung  dieser 
Theorie  einzugehen,  welche  ich  der  Kürze  halber  als  die  „Netz- 
theorie“ bezeichnen  möchte,  will  ich  erwähnen,  dass  sie  ihre 
kräftigste  Stütze  durch  die  Untersuchungen  von  Evans  erhalten 
hat,  welcher  mit  einer  glänzenden  Injektionsmethode  das  gesamte 
embryonale  Gefäßsystem  einschliesslich  der  Kapillaren  zur  Dar- 
stellung brachte.  So  hoch  ich  den  Wert  dieser  Methode  ein- 
schätze — ich  habe  sie  selbst  vielfach  geübt,  nachdem  mich 
Evans  in  sie  eingeführt  hatte,  wofür  ich  ihm  zu  grossem  Danke 
verpflichtet  bin  — , so  bin  ich  doch  der  Überzeugung,  dass  sie 
die  alte  Methode  der  Beobachtung  des  Kreislaufes  im  lebenden 
Embryo  nicht  entbehrlich  machen  kann.  Den  Forschern,  welche 
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die  Entwicklung  des  Gefäßsystems  an  lebenden  Embryonen  unter- 
suchten, waren  ausser  den  Arterien  und  Venen  die  Kapillarnetze 
wohl  bekannt,  wie  die  Lektüre  der  Arbeiten,  z.  B.  K.  E.  von  Baers 
oder  Bathkes,  hinlänglich  zeigt.  Bei  der  modernen  Art  der 
Untersuchung  an  Schnittserien  konnten  freilich  dem  weniger  auf- 
merksamen Beobachter  die  Kapillarnetze  entgehen,  und  nur  so 
ist  es  wohl  erklärlich,  dass  man,  als  in  den  Injektionspräparaten 
die  Kapillarnetze  wieder  mit  allen  Einzelheiten  hervortretend 
gefunden  wurden,  zu  der  unberechtigten  Meinung  gelangen  konnte, 
dass  den  früheren  Untersuchern  die  Existenz  dieser  Kapillar- 
netze unbekannt  gewesen  sei.  — Weiterhin  haben  sich  die  An- 
hänger der  „Netztheorie“  einer  voreiligen  Verallgemeinerung 
schuldig  gemacht.  Sie  untersuchten  nur  Vogel-  und  Säuger- 
embryonen. Hätten  sie  einmal  eine  lebende  Tritonlarve  unter 
dem  Mikroskop  beobachtet,  so  hätten  ihnen  sofort  starke  Be- 
denken gegen  ihre  Theorie  aufkommen  müssen. 

Beobachtungen  und  Überlegungen,  an  verschiedenartigen 
Objekten  angestellt,  im  Verein  mit  vielfältigen  Literaturstudien, 
haben  mich  zu  den  nachstehenden  Ausführungen  veranlasst,  in 
welchen  ich  glaube  zeigen  zu  können,  dass  die  „Netztheorie“ 
nur  zu  einem  geringen  Teile  und  auch  dann  nur  in  wesentlich 
veränderter  Form  beibehalten  werden  kann. 

Da  die  Netztheorie  besagt,  dass  die  Blutgefäßstämme  sich 
entwickeln  aus  indifferenten  Kapillarnetzen  durch  die  mechanische 
Wirkung  des  Blutstromes,  so  muss  die  kritische  Prüfung  vor  der 
Erörterung  der  Einzelheiten  von  den  beiden  Grundfragen  ausgehen : 
1.  werden  die  Blutgefässe  in  Form  eines  indifferenten  Netzes 
angelegt?  und  2.  haben  die  mechanischen  Faktoren  des  Blut- 
stromes Einfluss  auf  die  Entwicklung,  oder  genauer  gesagt,  auf 
die  Morphogenese  des  Blutgefäßsystems? 

Die  Beantwortung  der  ersten  Frage  führt  zu  dem  Ergeb- 
nisse, dass  nur  die  Amnioten,  nicht  aber  die  Anamnier,  in  frühen 
Embryonalstadien  Kapillarnetze  aufweisen.  Es  ergibt  sich  damit 
die  Notwendigkeit,  nachzuforschen,  wodurch  dieser  Unterschied 
wohl  bedingt  sein  könne.  — Der  Beantwortung  der  zweiten 
Frage,  für  welche  wesentlich  die  Abhandlungen  von  Roux  und 
R.  Thoma  in  Betracht  kommen,  werden  zur  Erleichterung  der 
Darstellung  einige  Bemerkungen  über  allgemeine  Erscheinungen 
der  Morphogenese  des  Blutgefäßsystems,  wie  über  die  sogenannten 
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Wanderungen,  Wachstumsverschiebungen  usw.,  in  einem  besonderen 
Abschnitte  vorausgeschickt.  — Mit  diesen  Ausführungen  sind 
dann  die  Grundlagen  für  die  nähere  Kritik  der  „Netztheorie“ 
selbst  gewonnen. 

Die  vorliegenden  Studien  sind  ein  Resultat  meiner  Tätigkeit 
im  II.  Anatomischen  Institut  in  Wien.  Ich  empfinde  es  als  eine 
angenehme  Pflicht,  Herrn  Prof.  Höchst  etter,  der  meinen 
Arbeiten  in  entgegenkommendster  Weise  jegliche  Förderung  hat 
angedeihen  lassen,  meinen  aufrichtigsten  Dank  zu  sagen. 

I.  Die  Formen  des  Überganges  zwischen  Arterie 

und  Vene. 

Zunächst  ist  die  Frage  nach  dem  allgemeinen  Charakter 
des  Blutgefäßsystems  bei  den  Embryonen  zu  erörtern,  oder, 
anders  ausgedrückt,  die  Frage,  wie  das  Übergangsgebiet  zwischen 
Arterien  und  Ve,nen  sich  darstellt.  Es  zeigt  sich  nämlich  bei 
näherer  Betrachtung,  dass  die  übliche  Einteilung  der  Blutgefässe 
in  Arterien,  Venen  und  Kapillaren  nicht  allen  Befunden  gerecht 
wird,  am  wenigsten  denen,  welche  die  Embryonen  in  frühen 
Stadien  zeigen.  Vielmehr  erweist  es  sich  als  erforderlich,  drei 
verschiedene  Formen  des  Überganges  zwischen  Arterie  und  Vene 
zu  unterscheiden,  wie  dies  von  älteren  Autoren  geschah,  aus- 
führlich z.  B.  von  Österreicher  (1826),  am  präzisesten  von 
Johannes  Müller  (1832,  Bd.  4,  S.  188). 

Des  Interesses  halber  möchte  ich  die  Stelle  wörtlich  zitieren.  Sie 
lautet:  „Die  hauptsächlichsten  Verschiedenheiten,  welche  man  am  Übergange 
der  Arterien  in  die  Venen  bemerkt,  sind  die  folgenden.  1.  Das  arterielle 
Strömchen  biegt  sich  um  und  wird  ohne  weiteres  zur  Vene.  Dies  haben 
besonders  Haller,  Döllinger  und  Österreicher  bei  jungen  Fischen 
bemerkt,  wo  der  arterielle  Strom  gegen  Ende  des  Schwanzes  ohne  weitere 
Schlingen  zur  Vene  umbiegt.  2.  In  den  Kiemen  der  Fische  und  der  Larven 
von  Salamandern,  Fröschen  und  Kröten  bestehen  die  feinsten  Kiemenblättchen 
aus  einem  aufsteigenden  und  einem  niedersteigenden  Strömchen,  welche  un- 
mittelbar ineinander  umbiegen  und  durch  regelmässige  Quergefässe  ebenfalls 
miteinander  kommunizieren,  wie  Configliachis  und  meine  eigenen  Unter- 
suchungen ergeben.  Rusconi  hat  die  Quergefässe  zwischen  arteriellen  und 
venösen  Stämmchen  übersehen  und  bloss  die  vordere  Umbiegung  abgebildet. 
3.  Der  häufigste  Fall  ist,  dass  sich  die  feinsten  Arterien  dendritisch  ver- 
zweigen, untereinander  anastomosieren,  zuletzt  netzartig  werden,  und  dass 
sich  aus  den  Netzen  wieder  die  dendritischen  Anfänge  der  Venen  sammeln. 
Zu  diesen  Netzen  führen  teils  parallel  aneinander  liegende,  teils  nahe,  aber 
nicht  aneinander  liegende  Arterien  und  Venen.“ 
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Diese  drei  Formen  können  bezeichnet  werden  als; 

1.  die  einfache  Schlinge, 

2.  die  mehrfache  Schlinge, 

3.  das  Kapillarnetz. 

Bei  der  ersten  Form  (Textfig.  1)  geht  die  Arterie  unmittel- 
bar in  die  Vene  über,  und  zwar,  je  nach  den  gegebenen  Raum- 


Aorta  dors.  dext.  V.  card.  post.  dext. 


Big.  1. 

Segmentale  Gefässe  aus  dem 
Rumpfgebiet  eines  Hühner- 
embryos von  32  Ursegment-  Kiemengefässe  von  Pelobates 

paaren.  Nach  Evans,  1911,  fuscus. 

Fig.  392.  Nach  Fr.  Eilh.  Schulze,  1892. 


Fig.  2. 


Verhältnissen,  in  geradem  oder  gebogenem  Verlaufe,  so  dass  im 
extremen  Falle  Arterie  und  Vene  parallel  zueinander  liegen. 

Bei  der  zweiten  Form  (Textfig.  2)  findet  der  Übergang  in 
gleicher  Weise  statt,  jedoch  kann  man  primäre  und  sekundäre, 
oder  Haupt-  und  Nebenschlingen  unterscheiden,  wobei  Arterie 
und  Vene  ausser  durch  die  jeweilige  Endschlinge  noch  durch  ein 
Quergefäss  verbunden  sein  können. 

Bei  der  dritten  Form  (Textfig.  3 a und  b)  ist  zwischen 
Arterie  und  Vene  ein  Kapillarnetz  eingeschaltet,  in  welches  die 
Arterie  sich  auflöst,  entweder  unvermittelt  (Fig.  3 a),  oder  nach 
vorheriger  Teilung  in  Äste  (Fig.  3 b).  Das  gleiche  Verhalten  zeigt 
gewöhnlich  auch  die  entsprechende  Vene. 

Neben  dem  Kapillarnetze  können  unmittelbare  Übergänge  zwischen 
Arterie  und  Vene  bestehen  : arterio-venöse  Anastomosen  (siehe  z.  B.  Fig.  3 a). 

Ferner  kommen  beim  Embryo  wie  beim  Erwachsenen  Inselbildungen 
im  Verlaufe  der  Arterien  und  Venen  vor,  ebenso  Anastomosen  zwischen  zwei 
und  mehr  Arterien  oder  Venen.  Diese  Bildungen  haben  natürlich  mit  den 
Kapillarnetzen  beim  Embryo  ebensowenig  zu  tun  wie  beim  Erwachsenen.  — 
Erwähnt  sei  auch  noch,  dass  häufig  unmittelbarer  Ursprung  von  Kapillaren 
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aus  dem  Stamme  der  Arterie  und  unmittelbare  Einmündung  in  den  Stamm 
der  Vene  gefunden  wird,  z.  B.  in  der  Area  vasculosa  der  Sauropsiden.  Von 
Erwachsenen  ist  ein  Beispiel  dafür  das  Verhalten  der  Leberkapillaren  zur 
Vena  centralis. 

Während  in  den  beiden  ersten  Fällen  die  Abgrenzung  der 
Arterie  gegen  die  Vene  auf  keine  nennenswerten  Schwierigkeiten 
stösst  — man  wird  den  hinläufigen  Schenkel  der  Schlinge  als 
Arterie,  den  rückläufigen  als  Vene  zu  bezeichnen  haben  — liegen 
die  Verhältnisse  im  dritten  Falle  verwickelter,  und  es  ist  nötig, 
näher  auf  diesen  Punkt  einzugehen,  da  gerade  durch  die  mangel- 
hafte Unterscheidung  zwischen  Kapillarnetz  einerseits  und  Arterie 
und  Vene  andererseits  eine  Anzahl  von  Irrtümern  entstanden  ist. 
Bei  den  Formen,  welche  durch  Textfig.  3 a versinnbildlicht  werden, 


Aorta — 


V.  card.  post. 


Fig.  3 a. 

Gefässe  der  rechten  Flügelanlage 
eines  Hühnerembryos  von  31  Ur- 
segmentpaaren.  Nach  Evans. 
1909,  Fig.  6. 


A.  carotis  int.  V.  card.  ant. 


Fig.  3 b. 

Ein  Teil  der  Gehirngefässe  eines 
Schweine  - Embryos  von  7,5  mm 
Länge.  Nach  Evans,  1911, 
Fig.  400. 


ist  es  freilich  wohl  nicht  zweifelhaft,  was  als  Arterie  und  als 
Vene  zu  bezeichnen  ist,  und  wo  die  Grenzen  gegen  das  Kapillar- 
netz liegen,  obwohl,  wie  sich  später  zeigen  wird,  auch  solche 
Befunde  zu  irrtümlichen  Deutungen  Anlass  gegeben  haben.  Es 
bleiben  somit  nur  die  Fälle  besonders  zu  erörtern,  welche  der 
Textfig.  3 b entsprechen,  und  welche  die  weitaus  häufigste  Art 
des  Überganges  darstellen. 
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Die  folgende  Ausführung  berücksichtigt  in  der  Hauptsache  nur  die 
Verhältnisse  bei  jungen  Embryonen.  Dass  sie  trotz  dieser  Einschränkung 
nicht  erschöpfend  ist,  liegt  im  Wesen  ihres  Gegenstandes  begründet. 

Gegenüber  den  Kapillaren  sind  die  Arterien  — das  gleiche 
gilt  mit  den  sinngemässen  Änderungen  auch  für  die  Venen  — 
charakterisiert  zunächst  durch  ihren  Ursprung  aus  der  Aorta 
oder  einem  ihrer  grossen  Äste.  Sie  stellen  ferner  in  ihrem  Ver- 
laufe gegenüber  dem  Kapillar-„Netz“  einen  „Stamm“  dar.  der 
„Äste“  abgibt.  Im  allgemeinen  zeichnen  sich  der  „Stamm“  und 
seine  „Äste“  durch  ihre  grössere  Weite  vor  den  Kapillaren  aus; 
ferner  dadurch,  dass  sie  die  ursprüngliche  Verlaufsrichtung  mehr 
oder  weniger  unverändert  beibehalten. 

Im  Gegensätze  dazu  stellen  die  Kapillaren  ein  gewöhnlich 
in  seiner  Form  nicht  näher  bestimmbares  Maschenwerk  dar,  das 
je  nach  dem  vorhandenen  Raume  in  zwei  oder  drei  Dimensionen 
ausgedehnt  ist. 

Ich  vermeide  absichtlich  den  sonst  vielfach  gebrauchten  Ausdruck 
..indifferentes“  Kapillarnetz.  Ein  frühembryonales  Kapillarnetz  ist,  wie 
die  Ausführungen  des  zweiten  Abschnittes  zeigen  werden,  vergleichend  ent- 
wicklungsgeschichtlich oder  biologisch  betrachtet,  keineswegs  eine  „indiffe- 
rente“ Bildung.  Trotzdem  könnte  es  als  „Kapillarnetz“  gestaltlich  „indifferent" 
sein.  Aber  auch  das  trifft  meiner  Meinung  nach  nicht  zu.  Zwar  fehlen  noch 
nähere  Untersuchungen  über  die  Kapillarnetze  der  einzelnen  embryonalen 
Organe,  doch  lehrt  ein  Blick  auf  die  verschiedenen  Gefässgebiete  eines  und 
desselben  Embryos,  dass  die  Kapillarnetze  der  einzelnen  Organe  sehr  von- 
einander „differieren“  (vgl.  auch  Taf.  XV,  Fig.  2 und  3).  „Indifferent“  könnte 
ein  Kapillarnetz  als  Gefässformation  höchstens  insofern  genannt  werden,  als 
in  ihm  nicht  einzelne  Bahnen  als  Haupt-  und  Nebenbahnen,  wie  bei  Arterien 
und  Venen,  unterschieden  werden  können.  Aber  dieses  Merkmal  ist  ja  gerade 
für  das  Kapillarsystem  charakteristisch.  Daher  ist  der  Ausdruck  „indiffe- 
rentes Kapillarnetz“  in  dem  einzig  zulässigen  Falle  der  Anwendung  ein 
Pleonasmus.  — Jedenfalls  wird  man  gut  tun,  diesen  Ausdruck  als  irreführend 
zu  vermeiden. 

Über  die  räumliche  Ausdehnung  der  embryonalen  Kapillarnetze 
liest  man  bei  0 p p e 1 (1910,  S.  10)  folgenden,  mir  unverständlichen  Passus : 
„Eine  rein  netzförmige  Anlage  mit  zu-  und  ableitenden  grösseren  Gefässen 
entspricht  ....  funktionell  wohl  in  erster  Linie  einem  mehr  flächenhaft 
ausgedehnten  Versorgungsgebiet,  wie  wir  dasselbe  etwa  im  embryonalen 
Gefässliof  oder  in  Häuten  und  Schleimhäuten  des  Erwachsenen  in  die  Er- 
scheinung treten  sehen,  während  es  sich  in  den  Extremitätenanlagen  um 
mehr  dreidimensionale  Formen  handelt,  deren  funktioneller  Versorgung  durch 
Netze  wohl  nur  vorübergehend  genügt  werden  kann,  so  dass  hernach  ein- 
tretende Änderungen  funktionell  und  daher  auch  kausal  verständlich  er- 
scheinen.“' 
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Die  Winkel,  unter  denen  die  vielfältig  miteinander  anasto- 
mosierenden  Kapillaren  sich  verbinden,  sind  innerhalb  eines  und 
desselben  Kapillarnetzes  meist  sehr  verschieden  gross.  Ent- 
sprechend verschieden  geformt  sind  die  zwischen  den  Maschen 
stehenden  Substanzinseln.  Dabei  ist  es  unmöglich,  von  einzelnen 
„Kapillaren“  zu  sprechen,  sie  existieren  nicht  einzeln  als  solche, 
sondern  nur  in  Form  des  Maschenwerkes,  an  dem  man  wohl 
einzelne  „Bahnen“,  nicht  aber  einzelne  „Kapillaren“  herausheben 
kann.  Während  also  Arterie  und  Vene  als  wohl  gegeneinander 
abgrenzbare  Gefässe  von  einer  bestimmten  Länge  sich  darstellen, 
sind  die  Kapillaren  immer  in  der  Mehrzahl  vorhanden  und  nicht 
gegeneinander  abgrenzbar.  Es  löst  sich  eben  eine  Arterie  in 
eine  Menge  von  Kapillaren,  ein  Kapillar-„Ne tz“,  auf  und  aus 
dieser  Menge  von  Kapillaren  führt  wieder  eine  Vene  zurück. 

Diese  eben  aufgestellten  Unterschiede  gelten  nur  im  allgemeinen. 
Natürlich  können  sich  z.  B.  mehrere  Arterien  in  ein  gemeinsames  Kapillar- 
netz ergiessen  und  mehrere  Venen  sich  daraus  sammeln.  Der  Unterschied 
zwischen  Arterien  und  Venen  einerseits  und  Kapillaren  andererseits  ist  aber 
auch  in  solchen  Fällen  hinreichend  gross. 

Anhangsweise  möchte  ich  noch  einige  andere  Prinzipien  kurz  erörtern, 
nach  denen  man  die  Unterscheidung  von  Arterien,  Venen  und  Kapillaren 
durchführen  könnte. 

Man  könnte  daran  denken,  die  Kapillaren  nach  topischen  Gesichts- 
punkten gegen  Arterien  und  Venen  abzugrenzen,  indem  man  die  Kapillaren 
nach  dem  Organ  bestimmt,  in  dem  sie  liegen,  also  z.  B.  die  Kapillaren  des 
Magens  gegenüber  den  zu-  und  abführenden  Arterien  und  Venen.  Dies  stösst 
jedoch  auf  sehr  grosse  Schwierigkeiten,  da  die  „Organe“  junger  Embryonen 
vielfach  Gebilde  sind,  welche  bei  fortschreitender  Differenzierung  in  mehrere 
Organe  getrennt  werden.  So  enthält  der  embryonale  Magen  mit  seinem 
dorsalen  Gekröse,  in  welchem  sich  später  die  Milz  entwickelt,  ursprünglich 
nur  ein  Kapillarnetz.  In  gleichem  Sinne  sind  embryonale  „Organe“  mit 
einem  Kapillarnetze  die  „Extremitätenhöcker“,  die  seitliche  Rumpfwand  usw. 

Ferner  besteht  die  Möglichkeit,  die  Richtung  des  Blutstromes 
als  Unterscheidungsmerkmal  heranzuziehen.  Man  könnte  sagen,  dass  in 
Arterien  und  Venen  die  Strömung  nur  in  einer  bestimmten  Richtung 
erfolgt,  während  in  den  Kapillaren  gerade  das  Gegenteil  getroffen  wird : das 
Blut  strömt  in  vielen  verschiedenen  Richtungen,  auch  in  einer  und 
derselben  Kapillarbahn  wechselnd.  Dies  würde  jedoch  stets  lebende  Embryonen 
als  Untersuchungsobjekte  voraussetzen. 

Auch  an  die  intermittierende  Strömung  in  den  Arterien  und  die 
kontinuierliche  in  den  Kapillaren  wäre  zu  denken.  Ausser  den  Arterien 
pulsieren  aber  beim  Embryo  auch  die  grösseren  Venen  und  dem  Herzen  nahe 
gelegene  Kapillaren  (z.  B.  die  der  Leber,  was  schon  Johannes  Müller 
[1829]  bekannt  war).  Sonst  habe  ich  Pulsationen  in  den  Kapillaren  bei 
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Embryonen  nur  beim  Eintreten  der  Asphyxie  gesehen.  Auch  für  den  Er- 
wachsenen kommt  der  Puls  als  Charakteristikum  der  Arterien  gegenüber 
den  Kapillaren  nicht  unbedingt  in  Betracht:  die  präkapillaren  Arterien 
pulsieren  nicht,  und  es  gibt  auch  grosse  Arterien,  die  keinen  Puls  zeige^ 
z.  B.  die  Aorta  der  Fische. 

Die  Lage  in  den  „Organen“  und  die  Richtung  und  Art  des  Blutstromes 
können  also  zur  Abgrenzung  der  Kapillaren  höchstens  in  vereinzelten  Fällen 
herangezogen  werden.  Das  gleiche  gilt  von  der  chemischen  Beschaffen- 
heit des  Blutes  und  von  dem  histologischen  Bau  der  Gefäss- 
wand.  Das  erstere  bedarf  keiner  näheren  Ausführung,  und  bezüglich  des 
letzteren  genügt  der  Hinweis  darauf,  dass  die  Gefässe  selbst  noch  in  einem 
Entwicklungsstadium,  in  welchem  es  längst  schon  nötig  und  möglich  ist, 
Arterien,  Venen  und  Kapillaren  zu  unterscheiden,  sich  alle  rücksichtlich  des 
Baues  ihrer  Wand  auf  dem  Stande  von  Kapillaren  befinden. 

Es  ist  ferner  auf  die  bemerkenswerte  Erscheinung  hinzuweisen,  dass 
in  einer  und  derselben  Arterie  das  Blut  nicht  zu  allen  Zeiten  der  Entwicklung 


Fig.  4 a und  b.  Schemata  für  die  Richtung  des  Blutstromes  in  dem  System 
der  Kiemenarterien  in  verschiedenen  Entwicklungsstadien.  Die  durchflossenen 
Gefässe  sind  durch  dunkleren  Ton  gekennzeichnet.  Die  Pfeile  geben  die 
Richtung  des  Blutstromes  an.  Fig.  4 a.  Anfangsstadium,  in  welchem  nur 
die  beiden  ersten  Arterienbogen  durchflossen  sind.  Fig.  4 b.  Endstadium, 
unter  Berücksichtigung  der  Varietät  der  A.  subclavia  dextra,  bei  welcher 
diese  als  letzter  Ast  des  Aortenbogens  entspringt  und  hinter  dem  Ösophagus 
vor  der  Wirbelsäule  nach  rechts  verläuft. 
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in  gleicher  Richtung  fliesst.  So  macht  schon  K.  E.  von  Baer  (1828)  auf 
Grund  seiner  Beobachtungen  an  lebenden  Hühnerembryonen  darauf  auf- 
merksam, dass  nach  und  schon  während  der  Obliteration  des  ersten  und 
zweiten  Kiemenarterienbogens  der  Blutstrom  im  Anfangsstück  der  dorsalen 
Aorta  sich  umkehrt,  d.  h.  anstatt,  wie  bisher  in  kaudaler,  jetzt  in  kranialer 
Richtung  geht  (vgl.  Textfig.  4 a und  b).  Das  Gleiche  muss  naturgemäss  an 
den  dorsalen  Aorten  der  Reptilien  und  Säuger  eintreten.  Sicher  ist  die  Er- 
scheinung auch  nicht  auf  den  Anfangsteil  der  Aortenwurzel,  also  einen  Teil 
der  späteren  Arteria  carotis  interna,  beschränkt.  Wenn  z.  B.  beim  Menschen 
die  Arteria  subclavia  dextra  als  letzter  Ast  des  Aortenbogens  entspringt, 
muss  eine  solche  Umkehr  des  Blutstromes  im  Anfangsstück  der  abnormen 
Subclavia,  d.  li.  im  kaudalen  Teile  der  rechten  Aortenwurzel  erfolgt  sein 
(vgl.  Textfig.  4 b).  Ähnliches  muss  ferner  z.  B.  stattfinden  in  einem  Abschnitte 
der  sekundären  Subclavia  der  Vögel,  ferner  in  einem  Teile  der  Hirnarterien 
bei  denjenigen  Säugern,  bei  welchen  die  inneren  Carotiden  rückgebildet 
werden  (cf.  de  Vriese).  Diese  wenigen  Beispiele  mögen  genügen,  um  die 
Häufigkeit  dieses  Vorganges  zu  erläutern. 

Ich  muss  aber  eines  noch  bemerkenswerteren  Vorganges  gedenken : 
während  es  sich  in  den  eben  erwähnten  Fällen  lediglich  um  die  Umkehr 
des  Blutstromes  handelte,  ohne  dass  dabei  das  betreffende  Gefäss  seinen 
Charakter  als  Arterie  eingebüsst  hätte,  werden  die  vorderen  Dotter venen 
von  Torpedo  nach  Rückerts  Angaben  (1906)  in  Arterien  umgebildet, 
indem  der  Blutstrom  seine  Richtung  dadurch  wechselt,  dass  die  Venen 
sekundär  Anschluss  an  die  Aorta  gewinnen,  und  damit  den  Charakter  von 
Arterien  erhalten.  Diese  Angaben  sind  allerdings  nicht  an  lebenden  Embryonen 
geprüft  worden.  Dagegen  konnte  Hochstetter  (1891)  mit  aller  Sicherheit 
in  den  Extremitäten  lebender  Eidechsenembryonen  die  regelmässige  zwei- 
malige Umkehr  des  Blutstromes  in  einem  Abschnitte  der  radialen  bezw. 
tibialen  Randvene  feststellen : der  Blutstrom  war  anfänglich  proximalwärts 
gerichtet,  nach  der  ersten  Umkehrung  distalwärts  und  nach  der  zweiten 
wieder  proximalwärts.  Bei  der  gleichen  Untersuchung  stellte  dann  Hoch- 
stetter gleichfalls  am  lebenden  Objekt  die  Umwandlung  der  Arterienreiser 
des  interdigitalen  Gefässnetzes  durch  Umkehr  des  Blutstromes  in  Venen- 
wurzeln fest. 

Es  ist  nun  wichtig,  festzustellen,  wo  bei  den  Wirbeltieren 
die  drei  unterschiedenen  Formen  des  Überganges  zwischen  Arterien 
und  Venen  Vorkommen.  Ich  sehe  dabei  an  dieser  Stelle  ab  von  den 
Befunden  bei  den  erwachsenen  Tieren  und  beschränke  mich  auf 
die  Embryonen.  Da  sich  nun  bei  älteren  Embryonen  und  Feten 
im  wesentlichen  die  gleichen  Verhältnisse  wie  beim  Erwachsenen 
finden,  so  ziehe  ich  nur  die  jungen  Embryonalstadien  in  Betracht. 
Obwohl  an  den  Frühstadien  des  Gefäßsystems  auch  der  höheren 
Wirbeltiere  an  einigen  Stellen  diejenige  Form  vorkommt,  welche 
als  die  einfache  Schlinge"  bezeichnet  wurde,  so  lassen  sich  doch 
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die  Embryonen  aller  Wirbeltiere  in  zwei  grosse  Gruppen  ein- 
teilen, welche  durch  die  allgemeine  Anordnung,  in  der  das  Blut- 
gefäßsystem gefunden  wird,  charakterisiert  sind.  In  der  ersten 
Gruppe,  zu  welcher  die  Fische  und  Amphibien  gehören,  findet 
sich  anfänglich  nur  die  einfache  oder  mehrfache  Schlinge,  und 
erst  in  späteren  Stadien  das  Kapillarnetz,  bei  der  zweiten  Gruppe, 
welche  die  Sauropsiden  und  Säuger  umfasst,  findet  sich,  von 
wenigen  Stellen  abgesehen,  von  vornherein  das  Kapillarnetz.  Beim 
Vergleiche  des  Kreislaufes  einer  lebenden  Tritonlarve  mit  dem 
eines  lebenden  Vogelembryos  ist  dieser  Unterschied  ohne  weiteres 
deutlich. 

Betrachtet  man  nun  die  äusseren  Entwicklungsbedingungen 
bei  den  beiden  Gruppen,  so  fällt  ein  weiterer  bedeutungsvoller 
Unterschied  auf:  die  Embryonen  der  Fische  und  Amphibien  ent- 
wickeln sich  im  Wasser,  die  der  Sauropsiden  und  Säuger  an  der 
Luft  bezw.  im  mütterlichen  Organismus.  Unter  Berücksichtigung 
des  weiteren  Unterscheidungsmerkmales,  welches  durch  die  Eiliäute 
gegeben  ist,  kommt  man  danach  zu  folgender  Gegenüberstellung: 


Embryonen  der  Fische,  Am- 
phibien. 

Entwicklung  im  Wasser. 
Einfaches  Gefäßsystem 
(Schlinge). 

Anamnier. 


Embryonen  der  Sauropsiden. 
Säuger. 

Entwicklung  an  der  Luft. 
Kompliziertes  Gefäßsystem 
(Kapillarnetz). 

Amnioten. 


Es  konnte  damit  der  bereits  von  Semon  (1894)  gegebenen 
Tabelle  ein  weiteres  Unterscheidungsmerkmal  eingefügt  werden, 
welches  den  allgemeinen  Charakter  des  Blutgefäßsystems  betrifft. 
Ich  werde  auf  diese  Unterschiede  noch  zurückkommen  und  be- 
gnüge mich  hier  damit,  festzustellen,  dass  die  nähere  Betrachtung 
der  Formen  des  Überganges  zwischen  Arterie  und  Vene  unter 
anderem  dazu  geführt  hat,  einen  charakteristischen 
Unterschied  in  der  allgemeinen  Form  des  Blut- 
gefäßsystems zwischen  Anamniern  und  Amnioten 
erkennen  zu  lassen. 


II.  Die  Beziehungen  zwischen  Atmung  und  Blut- 
gefäßsystem. 

Die  eben  gegebene  Gegenüberstellung  enthält  auf  der  einen 
Seite  die  gemeinsamen  Momente  „Leben  im  Wasser  und  ein- 
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faches  Blutgefäßsystem“,  auf  der  anderen  Seite  „Leben  an  der 
Luft  und  kompliziertes  Gefäßsystem“. 

Diese  Beziehungen  bedürfen  einer  näheren  Betrachtung, 
denn  sie  weisen  auf  einen  wichtigen  Faktor  in  der  Ausbildung  des 
Blutgefäßsystems  hin : auf  die  Abhängigkeit  von  der  Respiration. 
Die  Annahme  eines  solchen  Abhängigkeitsverhältnisses  ist  keines- 
wegs neu.  So  weist  z.  B.  Viktor  Carus  (1862)  ausdrücklich 
und  ausführlich  darauf  hin.  Und  noch  in  neuester  Zeit  hat 
Richard  Hertwig  (1912,  S.  100)  dieser  Anschauung  ganz 
allgemein  mit  den  Worten  Ausdruck  gegeben  : „Für  alle  Tiere 
gilt  der  Satz,  dass  das  Blutgefäßsystem  in  Anordnung  und  Bau 
mehr  von  der  Respiration  beeinflusst  wird,  als  von  der  Nahrungs- 
aufnahme im  engeren  Sinne.  Es  besteht  eine  Korrelation 
zwischen  Respirations-  und  Zirkulationsorganen.“ 

Da  diese  „Korrelation“  den  Schlüssel  zum  Verständnisse 
einer  Anzahl  von  Erscheinungen  beim  Embryo  an  die  Hand  gibt, 
so  muss  ich  auf  diese  Frage  näher  eingehen.  Zunächst  ist  es 
dabei  freilich  nötig,  den  Begriff  der  „Atmung“  etwas  näher  zu 
bestimmen.  Will  man  den  Begriff  für  die  vergleichend -physio- 
logische Betrachtung  brauchbar  machen,  so  kann  man  nur  davon 
ausgehen,  dass  nicht  der  Organismus  als  Ganzes  assimiliert  und 
also  des  Sauerstoffes  bedarf,  sondern  die  einzelne  Zelle.  Denn 
nur  dann  ist  es  möglich,  die  Atmung  als  einen  beim  höchsten 
Metazoon  und  beim  niedersten  Protozoon  übereinstimmenden  Vor- 
gang zu  betrachten.  Sieht  man  in  der  Atmung  die  Sauerstoff- 
aufnahme und  Kohlensäureabgabe  von  seiten  der  einzelnen  Zelle, 
dann  verhält  sich  die  von  sauerstoffhaltigem  Wasser  umgebene 
Amoebe  und  die  von  sauerstoffhaltiger  Gewebsflüssigkeit  umgebene 
Zelle  des  Säugetieres  prinzipiell  gleich.  Da  der  Gasaustausch 
dabei  unmittelbar  zwischen  Zelle  und  umgebendem  Medium  statt- 
flndet,  so  wird  der  Vorgang  am  einfachsten  als  „unmittelbare 
Atmung“  zu  bezeichnen  sein,  und  es  ist  wichtig,  im  Auge  zu 
behalten,  dass  das  umgebende  Medium  stets  Wasser,  richtiger: 
eine  wässrige  Lösung  ist,  so  dass  man  also  zu  dem  Schlüsse 
kommt:  die  Atmung  im  engeren  Sinne,  die  Atmung  der  Zelle, 
die  „unmittelbare  Atmung“  findet  immer  in  einer  Lösung  statt. 

Wie  im  Wasser  der  Gewässer,  so  muss  auch  in  der  Ge- 
websflüssigkeit der  Sauerstoff  ständig  ersetzt  werden.  — In  den 
Gewässern  geschieht  dies  teils  durch  Absorption  aus  der  atmo- 
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sphärischen  Luft,  zum  grössesten  Teile  aber  durch  die  Tätigkeit 
der  grünen  Wasserpflanzen,  ln  der  Gewebsflüssigkeit  erfolgt  die 
Sauerstofferneuerung  entweder  durch  das  Epithel  der  äusseren 
Oberfläche  und  eventuell  des  Darmes  hindurch  oder  durch  Ver- 
mittlung des  Blutes.  Während  die  eine  Zelle,  welche  den  Körper 
eines  Protozoons  bildet,  „ unmittelbar“  aus  dem  Wasser  atmet, 
atmet  die  einzelne  Zelle  des  Säugetierkörpers  zwar  „unmittelbar“ 
aus  der  Gewebsflüssigkeit,  — aus  der  atmosphärischen  Luft 
aber  nur  „mittelbar“  durch  Vermittlung  des  Blutes. 

Ich  habe  bei  der  Feststellung  der  Begriffe  „unmittelbare“ 
und  „mittelbare“  Atmung  zunächst  das  Wort  „Atmung“  bei- 
behalten. Man  sieht  jedoch,  dass  dieses  Wort  im  gewöhnlichen 
Sprachgebrauche  in  einem  ganz  anderen  Sinne  verwendet  wird. 

Während  ich  vorhin  die  einzelne  Zelle  als  das  eigentlich 
Atmende  angenommen  habe,  und  also  gesagt:  die  Zelle  atmet, 
sagt  der  Sprachgebrauch,  aus  Gründen,  welche  im  Entwicklungs- 
gänge der  Physiologie  der  Atmung  liegen,  das  Tier  atmet.  Da 
also  der  Ausdruck  „Atmen“  in  zweierlei  recht  verschiedenem 
Sinne  angewendet  werden  müsste,  so  werde  ich  ihn  der  Einfach- 
heit halber  und  um  Missverständnisse  zu  vermeiden,  weiterhin 
nur  in  der  gewöhnlichen  Bedeutung  gebrauchen,  und  für  die 
oben  festgestellten  Begriffe  einsetzen  die  „mittelbare  und  unmittel- 
bare Deckung  des  Sauerstoffbedürfnisses“.  Wenngleich  diese  Be- 
zeichnung nur  einem  Teile  des  sich  an  der  Zelle  abspielenden 
Vorganges  entnommen  ist,  so  dürfte  er  doch  hinreichend  klar 
sein,  da  man  sich  die  Kohlensäureabgabe  etc.  leicht  in  Gedanken 
dazufügen  kann.  — Der  eben  aufgestellte  Satz  erhält  also  in  der 
nunmehr  beizubehaltenden  Namengebung  den  Wortlaut:  Während 
die  eine  Zelle,  welche  den  Körper  eines  Protozoons  bildet,  ihren 
Sauerstoffbedarf  „unmittelbar“  aus  dem  Wasser  deckt,  deckt  ihn  die 
einzelne  Zelle  des  Säugetierkörpers  zwar  „unmittelbar“  aus  der 
Gewebsflüssigkeit,  aber  nur  „mittelbar“  — durch  Vermittlung  des 
Blutes  — aus  der  atmosphärischen  Luft,  welche  das  Tier  „atmet“. 

Den  Ausdruck  „innere“  Atmung,  der  für  die  Gewebe-  und  Zellen- 
atmung häufig  benutzt  wird,  vermeide  ich  absichtlich.  Dieser  Begriff  ist 
nur  für  die  höheren  Metazoen  anwendbar.  Bei  niederen  Metazoen  und 
Protozoen  fallen  die  Begriffe  „innere“  und  „äussere“  Atmung  zusammen. 

Während  die  „Atmung“  im  Sinne  des  gewöhnlichen  Sprach- 
gebrauches — bei  „Land“-  und  „Wasser“tieren  — in  der  Luft 
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und  im  Wasser  erfolgen  kann,  wobei  wiederum,  je  nach  dem 
Orte  der  Sauerstoffaufnahme  von  Lungen-,  Kiemen-,  Haut-,  Darm- 
usw.-Atmung  gesprochen  wird,  deckt  die  einzelne  Zelle  ihren 
Sauerstoffbedarf  stets  nur  aus  einer  Lösung.  Die  Versorgung 
der  einzelnen  Zelle  mit  Sauerstoff  geschieht  also  in  der  ganzen 
Tierreihe  auf  einheitliche  Weise,  eben  aus  einer  Lösung,  dagegen 
sind  mannigfaltig  die  Wege,  auf  welchen  dieses  Ziel  erreicht  wird. 

Diese  Mannigfaltigkeit  im  einzelnen  aufzuzeigen,  würde  über  den 
Rahmen  der  vorliegenden  Arbeit  hinausgehen.  Doch  möchte  ich  wenigstens 
einige  wenige  Beispiele  aus  der  Reihe  auch  der  Wirbellosen  anführen.  Es 
wurde  schon  erwähnt,  dass  die  Protozoen  ihren  Sauerstoffbedarf  unmittelbar 
aus  dem  sie  umgebenden  Wasser  decken.  Die  gleiche  Möglichkeit  bietet  sich 
den  einzelnen  Körperzellen  der  Cnidarien,  z.  B.  Hydra,  deren  Körper- 
wand nur  aus  zwei  Zellschichten  besteht.  Ist  diese  Möglichkeit  durch  das 
Auftreten  des  Mesoderms  und  das  damit  einhergehende  Dickenwachstum  der 
Körperwand  aufgehoben,  so  findet  sich  ein  „Gastrovaskularsystem“  (Spongien): 
der  Sauerstoff  gelangt  durch  Diffusion  von  der  äusseren  Oberfläche  und  von 
dem  verzweigten  Darmsystem  aus  in  die  Gewebsflüssigkeit,  aus  der  ihn  die 
Zellen  aufnehmen.  — Im  Prinzipe  die  gleiche  Einrichtung  findet  sich  bei 
vielen  parenchymatösen  Würmern,  z.B.  Planaria.  — Sehr  interessante 
Verhältnisse  zeigen  die  Insekten,  an  denen  jüngst  Riede  (1912)  die 
Sauerstoffversorgung  eines  Organes,  der  Ovarien,  eingehend  studiert  hat. 
Er  gelangt  zur  Aufstellung  von  zwei  Typen:  dem  der  „direkt“  und  dem 
der  „indirekt  mit  Sauerstoff  versorgten  Eiröhren“.  Bei  dem  ersten  Typus 
ist  die  einzelne  Eiröhre  von  der  eng  anliegenden  und  mit  zahlreichen 
Tracheenkapillaren  durchsetzten  Peritonealhülle  überzogen.  Bei  dem  zweiten 
Typus  liegen  mehrere  Eiröhren  in  einer  gemeinsamen  Peritonealhülle,  die 
entweder  nur  wenige  oder  gar  keine  Atemröhrchen  enthält  und  durch  einen 
Blut  enthaltenden  Hohlraum  von  den  Eiröhren  getrennt  ist.  Die  Übertragung 
des  Sauerstoffes  findet  durch  Vermittlung  des  Blutes  statt,  wobei  durch  Aus- 
bildung besonderer  Muskulatur  und  anderer  Einrichtungen  Bewegung  des 
Blutes  und  damit  bessere  Verteilung  des  Sauerstoffes  in  ihm  ermöglicht 
ist.  — Schon  Bergmann  und  Leuckart  (1855)  hatten  gesagt  (S.  170), 
„dass  die  Entwicklung  des  Gefäßsystems  bei  den  Arthropoden  in  um- 
gekehrtem Verhältnis  zu  der  Ausbreitung  der  Atmungsapparate  durch  den 
Körper  stehe“. 

Als  ein  charakteristisches  Beispiel  für  die  Beziehungen  zwischen 
Atmung  und  Blutgefäßsystem  von  einem  erwachsenen  Wirbeltiere  er- 
wähne ich  das  weite,  buchtige  Kapillarnetz  der  Mund-  und  Rachenschleimhaut 
beim  Frosche. 

Dass  für  die  Wirbeltiere  schon  längst  ein  Abhängigkeits- 
verhältnis zwischen  Blutgefäßsystem  und  Atmung  angenommen 
wird,  darauf  deuten  allgemein  gebräuchliche  Ausdrücke,  wie 
„respiratorischer  Kreislauf“  und  „respiratorisches  Kapillarnetz“. 
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Über  die  Anordnung  der  feineren  Verzweigungen  der  Blutgefässe, 
besonders  der  Kapillarnetze  in  den  einzelnen  Organen,  liegen 
jedoch  zu  wenig  spezielle  Untersuchungen  vor,  als  dass  es  möglich 
wäre,  Genaueres  über  dieses  Abhängigkeitsverhältnis  zu  sagen. 
Die  Umbildungen  des  Herzens  und  der  grossen  Gefässe  aber, 
welche  wir  in  der  Reihe  der  Wirbeltiere  sehen,  wären  ohne  eine 
solche  Annahme  unverständlich,  die  Umbildungen,  welche  schliess- 
lich dazu  führen,  dass  Lungen-  und  Körperkreislauf  so  voneinander 
getrennt  werden,  dass  der  eine  Teil  der  Gefässe  nur  sauer- 
stoffreiches, der  andere  nur  kohlensäurereiches  Blut 
enthält,  und  dass  nirgends  eine  Mischung  beider  stattfindet. 

Von  den  — physiologisch  — gänzlich  belanglosen  Anastomosen  z.  B. 
des  nutritiven  Gefäßsystems  der  Lunge  mit  dem  respiratorischen  beim 
Säuger  kann  füglich  abgesehen  werden.  Dagegen  ist  es  wichtig,  sich  vor 
Augen  zu  halten,  dass  bei  den  Reptilien  und  besonders  bei  den  Amphibien 
die  strenge  Scheidung  zwischen  Sauerstoff-  und  kohlen- 
säurereichem Blute  nicht  stattfindet.  Die  Trennung  erfolgt  bei  den 
höheren  Wirbeltieren  — das  kann  wohl  nicht  zweifelhaft  sein  — im  Zu- 
sammenhänge mit  der  strengen  Lokalisierung  der  Atmung  auf  die  Lungen. 
Ausserdem  spielt  eine  wichtige  Rolle  die  Wärmeregulierung : nur  die  Homoio- 
thermen  haben  die  völlige  Trennung  zwischen  arteriellem  und  venösem  Blute, 
wobei  es  einstweilen  eine  offene  Frage  bleibt,  ob  die  völlige  Trennung  durch 
die  Anforderungen  zur  Erhaltung  der  Eigenwärme  veranlasst  wurde,  oder 
ob  sie  — umgekehrt  — erst  die  Erhaltung  einer  konstanten  Körpertemperatur 
ermöglichte.  Wichtig  ist,  dass  bei  den  Homoiothermen  der  gesamte  Stoff- 
wechsel lebhafter  ist  als  hei  den  Poikilothermen,  also  auch  der  Sauerstoff- 
bedarf der  einzelnen  Zellen  und  damit  des  ganzen  Organismus  ein  höherer.1) 

Auf  ein  weiteres  Moment  soll  gleich  hier  hingewiesen  werden,  da  es 
bei  dem  Sauerstoffwechsel  gewiss  eine  nicht  unwichtige  Rolle  spielt:  das 
Verhalten  des  osmotischen  Druckes  des  Blutes  zu  dem  des  umgebenden 

J)  Anmerkung.  Während  der  Drucklegung  ist  der  Vortrag  von 
0.  War  bürg  ,,Über  die  Wirkung  der  Struktur  auf  chemische  Vorgänge  in 
Zellen“  (Jena,  G.  Fischer.  1913)  erschienen,  in  welchem  unter  anderem 
nach  Untersuchungen  an  sich  furchenden  Seeigeleiern  ausgeführt  wird,  dass 
mit  Vermehrung  der  Struktur  die  Oxydationsgesehwindigkeit  zunimmt,  d.  h. 
dass  ein  Zellkomplex  intensiver  atmet,  wenn  er  aus  vielen  kleinen  Zellen 
besteht,  als  wenn  er  von  wenigen  grossen  Zellen  gebildet  wird.  — Dieses 
Resultat  erscheint  mir  für  die  hier  zur  Rede  stehenden  Fragen  deshalb 
wichtig,  weil  im  allgemeinen  die  Embryonen  der  Anamnier  bezw.  Poikilo- 
thermen grössere  Zellen  haben  als  die  der  Amnioten  bezw.  Homoiothermen, 
was  somit  zur  Folge  haben  würde,  dass  in  einem  Amniotenembryo  die 
Oxydationsvorgänge  schneller  und  intensiver  ablaufen  als  in  einem  gleich 
grossen  Anamnierembryo,  dass  also  auch  der  Sauerstoffbedarf  des  Amnioten- 
embryo grösser  ist. 
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Mediums.  Nach  den  bisher  vorliegenden  Untersuchungen  wechselt  der  osmo- 
tische Druck  des  Blutes  bei  meerbewohnenden  Wirbellosen  und  niederen 
Wirbeltieren  mit  dem  des  Meerwassers,  wohingegen  er  bei  den  höheren 
Wirbeltieren  konstant  bleibt.  „„Das  vollkommene  Analogon  zur  „Eigen- 
wärme“ scheint  also  der  „Eigendruck“  zu  sein ; ich  habe  deshalb  den 
bekannten  Bezeichnungen  Homoiothefme  und  Poikilotherme  die  Namen 
„h  o m o i o s m o t i s c h e “ und  „p  o i k i 1 o s m o t i s c h e“  Tiere  zur  Seite 
gestellt.““  (Höher  [1911],  S.  35.) 

Um  für  die  Frage  der  Deckung  des  Sauerstoffbedarfes  bei  den 
Embryonen,  die  uns  hier  in  erster  Linie  interessiert,  einige  Vergleichspunkte 
zu  gewinnen,  muss  ich  zunächst  auf  die  Verhältnisse  bei  den  uro d eien 
Amphibien  etwas  eingehen.  Bei  den  Urodelen  ist  die  Atmung  nicht  auf  ein 
bestimmtes  Organ  beschränkt,  am  wenigsten  auf  die  Lungen,  welche  ja  bei 
einer  Anzahl  von  Salamandern  sogar  vollständig  fehlen,  woraus  wohl  mit 
Recht  der  Schluss  zu  ziehen  ist,  dass  bei  den  Urodelen  die  Lungenatmung, 
wenn  sie  überhaupt  stattfindet,  nur  eine  ganz  untergeordnete  Rolle  spielt. 
(Näheres  siehe  besonders  bei  Camerano  [1851]  und  B e t h g e [1898].)  Dafür 
spricht  auch,  dass  die  rein  aquatilen  Formen  zeitlebens  ihre  Kiemen  bei- 
behalten, trotz  des  Vorhandenseins  von  Lungen.  Die  Atmung  ist  bei  den 
aquatilen  Formen  hauptsächlich  Kiemen-  und  Hautatmung,  bei  den  amphi- 
bischen und  terristischen  Buccopharyngeal-  und  Hautatmung.  — Daraus 
ergibt  sich  ohne  weiteres,  dass  das  Blut  in  einem  grossen  Teile  der  Gefässe 
weder  rein  venös,  oder  gar  rein  arteriell  sein  kann,  sondern  auch  dann 
gemischt  sein  müsste,  wenn,  was  ja  tatsächlich  niemals  der  Fall  ist,  die 
Teilung  des  Herzens  in  zwei  getrennte  Hälften  vollkommen  wäre,  wie  bei 
den  Säugern.  Ich  weise  auf  diesen  Umstand  hin,  weil  man  sich  bei  der 
Beurteilung  des  embryonalen  Gefäßsystems  davor  hüten  muss,  etwa  mit 
Ausnahme  des  allzu  bekannten  Beispieles  der  Arteria  und  Vena  pulmonalis, 
mit  dem  Begriffe  der  Arterie  den  des  sauerstoffreichen  Blutes,  mit  dem 
Begriffe  der  Vene  den  des  kohlensäurereichen  bezw.  des  sauerstoff- 
armen notwendig,  ich  möchte  sagen  reflektorisch  zu  verbinden. 

Für  die  Beurteilung  der  Sauerstoffaufnahme  bei  den  Embryonen  am 
wichtigsten  sind  die  folgenden  Momente,  welche  den  Atmungsbedingungen 
der  Perennibranchiaten  entnommen  sind:  Leben  im  Wasser,  Aufnahme  des 
Sauerstoffes  durch  die  — unbeschuppte  — Haut  und  durch  Kiemen,  deren 
Gefässe,  im  Vergleich  mit  denen  der  Fische,  einfache  Anordnung  zeigen 
(siehe  z.  B.  Calori  [1851],  Tab.  25,  Fig.  17),  nicht  durch  die  Lungen; 
gemischtes  Blut;  geringer  Stoffwechsel. 

Die  Embryonen  der  Fische  und  Amphibien,  die  oben 
zu  der  ersten  der  beiden  Gruppen  von  Wirbeltierembryonen  ge- 
stellt wurden,  finden  sich  im  wesentlichen  unter  den  gleichen 
Bedingungen,  wie  die  Perennibranchiaten.1) 

*)  Die  Perennibranchiaten  können  ja  auch  als  Formen  aufgefasst 
werden,  die  zeitlebens  larvare  Charaktere  beibehalten.  Die  Art  der  Atmung 
und  die  durch  sie  bedingte  allgemeine  Form  des  Blutgefäßsystems  führte 
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Das  Blutgefäßsystem  .junger  Fischembryonen  (vgl.  z.  B. 
die  Beschreibungen  und  Figuren  von  Vogt  [1842]  und  Höch- 
st etter  [1888]  sowie  Textfig.  5,  welche  ein  bereits  etwas  weiter 
vorgeschrittenes  Stadium  zeigt)  ist  ausserordentlich  einfach.  Die 
aus  dem  Truncus  arteriosus  entspringenden  Kiemenarterien  ziehen 
unverzweigt  durch  die  Kiemenbogen  hindurch,  teilen  sich  in  die 

Aorta 


Rekonstruktion  der  Gefässe  eines  Gobius-Embryo.  Nach  Wenckebach,  1886. 

Carotiden  und  die  Aortenwurzeln,  die  sich  zur  einfachen  Aorta 
vereinigen.  Diese  läuft  astlos  ventral  von  der  Chorda  dorsalis 
kaudalwärts  und  biegt  in  der  Analgegend  in  die  Vene  um,  welche 
sich  in  zwei  Gefässe  teilt,  von  denen  je  eines  an  jeder  Seite  des 
Embryos  als  Vena  vitellina  kranial wärts  zum  Herzen  verläuft. 
Zwischen  Aorta  und  Vena  vitellina  finden  sich  jederseits  höchstens 
einige  wenige  quer  verlaufende  Verbindungen.  Im  übrigen  gibt 
es  im  Kumpfe  keinerlei  Gefässverzweigungen,  und  der  Schwanz 
ist  gänzlich  gefässlos.  Im  Kopfgebiete  finden  sich  nur  ganz 
wenige  Gefäßschlingen,  welche  durch  die  Umbiegung  der  Carotis- 
äste in  die  entsprechenden  Wurzeln  der  Vena  cardinalis  anterior 
entstehen. 

Man  kann  also  sagen,  dass  in  dem  beschriebenen  Stadium 
eines  Fischembryos  nur  die  wenigen  Hauptstämme  des  Blutgefäss- 
systems vorhanden  sind,  und  dass  der  grösste  Teil  des  Embryo- 
körpers und  -Kopfes  gefässlos  ist. 

Dass  der  Embryo  trotz  dieses  sehr  unvollkommen  er- 
scheinenden Gefäßsystems  lebt  und  wächst,  beweist,  dass  das 

mich  zu  dieser  Auffassung,  ehe  ich  die,  auf  ganz  andere  Momente  gegründete 
Ansicht  von  Boas  kennen  lernte,  ,,dass  die  Perennibranchiaten  Larven  sind“, 
„Larven,  welche  die  Fähigkeit,  sich  umzuwandeln,  verloren  haben“  (1882, 
S.  563). 
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Blut  und  somit  auch  das  Gefäßsystem,  für  seinen  Stoffwechsel, 
speziell  für  den  Transport  des  Sauerstoffes,  einstweilen  neben- 
sächlich ist. 

Dies  wird  auch  durch  die  Experimente  von  J.  L o e b (1893)  bestätigt, 
in  denen  Fundulusembryonen,  deren  Blutzirkulation  durch  Zusatz  eines  Herz- 
giftes zum  Seewasser  von  vornherein  unterbunden  war,  sich  durch  eine 
Anzahl  von  Tagen  wie  normal  gehaltene  Embryonen  entwickelten.  Offenbar 
haben  also  die  ersten  Blutgefässe  der  Fischembryonen  keine  nennenswerte 
Bedeutung  für  die  Atmung  und  den  Stoffwechsel,  sie  bilden  nur  das  not- 
wendige Fundament  für  die  Ausbildung  des  in  den  späteren  Stadien  dann 
unentbehrlichen  Gefäßsystems. 

Mau  wäre  in  der  Tat  in  grosser  Verlegenheit,  wenn  man 
angeben  sollte,  in  welchen  Gefässen  sich  Sauerstoff-,  und  in 
welchen  sich  kohlensäurereiches  Blut  findet,  denn  ein  wirkliches 
Atmungsorgan  fehlt  noch  vollkommen.  Daraus  ist  zu  schliessen, 
dass  der  zweifellos  vorhandene  Sauerstoffbedarf  der  Zellen  un- 
mittelbar aus  dem  umgebenden  Wasser  gedeckt  wird,  in  dem 
das  Fischchen  lebt,  wie  dies  auch  in  den  vorangegangenen  Ent- 
wicklungsstadien geschah,  als  überhaupt  noch  keine  Blutgefässe 
und  keine  Blutzirkulation  da  waren.  Diese  Deckung  des  Sauer- 
stoffbedarfes geschieht  von  der  Darm-  und  vor  allem  von  der 
Hautoberfiäche  aus,  und  zwar  auf  dem  Wege  der  Diffusion.  Der 
Diffusionsstrom  in  der  Gewebsflüssigkeit  muss  dabei  natürlich  von 
der  Oberfläche  bis  zur  Körpermitte,  also  etwa  bis  zur  Chorda 
dorsalis  reichen,  da  die  dort  gelegenen  Zellen  ebenso  wie  die 
oberflächlichen  des  Sauerstoffes  bedürfen. 

Dass  der  Sauerstoffbedarf  der  Zellen  bei  dieser  unmittel- 
baren Aufnahme  aus  dem  umgebenden  Wasser  nicht  sehr  gross 
sein  darf,  ist  wohl  selbstverständlich.  Daher  kann  auch  der 
Stoffwechsel  nur  gering  sein.  Es  sind  mir  keine  Untersuchungen 
über  diesen  Punkt  bekannt  geworden.  Vielleicht  kann  man  einen 
Hinweis  darauf  in  dem  Umstande  sehen,  dass  junge  Fischembryonen 
sich  im  allgemeinen,  von  dem  Flossenspiel  abgesehen,  sehr  wenig 
bewegen.  Der  Stoffwechsel  ist  an  sich  gering  wegen  der  niederen 
Temperatur  des  Körpers,  und  er  kann  offenbar,  wegen  der  lang- 
samen Sauerstoffzufuhr  zu  den  Zellen,  nur  sehr  vorübergehend 
einmal  gesteigert  werden. 

Zweifellos  ist  wichtig  der  Umstand,  dass  die  Aufrechterlialtung  einer 
konstanten  Körpertemperatur  und  somit  die  Beschaffung  der  dazu  erforder- 
lichen Menge  Sauerstoffs  entfällt.  Übrigens  muss  betont  werden,  dass  auch 
beim  erwachsenen  Fische  die  Sauerstoffzufuhr  nicht  sehr  vollkommen  ist 
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da  das  Blut  nur  mangelhaft  arterialisiert  wird  (Paul  Trendelenburg 
[1912]),  wofür  ich  ebensowenig  wie  Trendelenburg  eine  anatomische 
Erklärung  zu  geben  vermag,  da  ich  mich  vergeblich  bemüht  habe,  in  der 
Literatur  genauere  Angaben  über  das  Kiemenkapillarsystem  zu  finden  und 
meine  eigenen  Beobachtungen  über  diesen  Gegenstand  noch  zu  unvollkommen 
sind.  Die  genaueste  Beschreibung  der  Kiemengefässe  fand  ich  bei  Hyrtl  (1838). 

Solange  die  Haut  des  jungen  Fischchens  nackt  ist,  kann 
die  Deckung  des  Sauerstoffbedarfes  durch  sie  hindurch  erfolgen. 
Bevor  also  diese  Möglichkeit  durch  die  Entwicklung  der  Schuppen 
ganz  oder  wenigstens  fast  ganz  aufgehoben  wird,  muss  für  einen 
anderen  Modus  der  Sauerstoffzufuhr  gesorgt  werden.  Dies  ge- 
schieht durch  die  Ausbildung  eines  bisher  fehlenden  Atmungs- 
organes in  Gestalt  der  Kiemen  mit  ihren  Fransen,  und  durch 
die  Ausgestaltung  des  Blutgefäßsystems,  speziell  der  Kiemen- 
kapillaren. Denn  nun  erhält  ja  das  Blut  die  Aufgabe,  den 
Sauerstoff  allenthalben  im  Körper  der  Gewebsflüssigkeit  und 
damit  den  Zellen  zuzuführen,  was  früher  von  der  ganzen  Ober- 
fläche geschah.  Die  Ausgestaltung  des  Blutgefäßsystems  geht 
dabei  vor  sich  unter  Bildung  einfacher  Schlingen  (Mo r off  [1902]), 
die  dann  später  weiterhin  umgestaltet  werden.  Jedenfalls  ist  es 
wichtig,  vor  Augen  zu  behalten,  dass  das  Gefäßsystem  sehr 
einfach  gestaltet  ist  — es  enthält  nur  die  „einfachen 
Schlingen“  — , solange  die  Sauerstoffaufnahme  von  der 
Körperoberfläche  her  erfolgen  kann  und  nicht  das 
durch  die  Atmungsorgane  getriebene  Blut  die  aus- 
schliessliche Sauerstoff  quelle  der  Gewebsflüssig- 
keit ist. 

Absichtlich  habe  ich  das  Dotter  sackgefäßsystem  ausser  Betracht 
gelassen.  Es  ist,  selbst  innerhalb  der  einzelnen  Ordnungen,  nach  den  freilich 
recht  lückenhaften  Angaben  in  der  Literatur  sehr  verschieden  ausgebildet. 
Am  besten  bekannt  sind  die  Verhältnisse  bei  den  Teleostiern  und  Selachiern. 
Bei  den  Teleostiern  (vgl.  Textfig.  5;  Literatur  bei  Hoch  st  etter  [1906] 
und  Rücker t [1906];  zahlreiche  Abbildungen  bei  Ryder  [1885,  1886])  finden 
sich  die  verschiedensten  Formen  von  einem,  bis  auf  die  „Vena  vitellina  media“ 
völlig  gefässlosen  Dottersack  (siehe  Fig.  5),  bis  zu  einem  ausgedehnten  Dotter- 
kapillarnetz, welches  aber  stets  sekundär  aus  früher  sehr  einfachen  Gefässen 
hervorwächst,  während  bei  den  Selachiern  von  vornherein  die  Dottersack- 
gefässe  in  der  Form  des  Netzes  aufzutreten  scheinen.  — Das  morphologisch 
wichtige  Merkmal  der  Dottersackzirkulation  der  Teleostier,  dass  sie  rein 
venös  ist  (Hoch  st  etter  [1906],  S.  123),  im  Gegensätze  zu  der  der 
Selachier,  spielt  natürlich  für  die  physiologische  Betrachtung,  speziell  für 
die  Dottersackatmung,  keine  Rolle.  — Ob  die  Form  des  Dottersackgefäss- 
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netzes  mit  den  Lebensbedingungen  der  Embryonen  (Entwicklung  im  mütter- 
lichen Organismus  oder  ausserhalb)  und  also  mit  den  verschiedenen  Be- 
dingungen der  Sauerstoffaufnahme  zusammenhängt,  wage  ich  nach  den 
vorhandenen  Literaturangaben  nicht  zu  entscheiden. 

Ähnlich  wie  bei  den  Fischembryonen  liegen  die  Verhältnisse 
bei  denen  der  urodelen  Amphibien.  Der  Körper  des  Urodelen- 
embryo  ist  lang  und  schmal  wie  beim  Fische  und  enthält  ein  nur 
aus  „einfachen  Schlingen“  bestehendes  Blutgeläßsystem.  Nach 
dem  Beginne  der  Zirkulation  sind  noch  die  meisten  Teile  des 
Embryos  vollkommen  gefässlos,  und  die  Sauerstoffzufuhr  erfolgt 
zweifellos  in  der  Hauptsache  in  der  gleichen  Weise  wie  bei  den 
Fischembryonen.  Mit  der  Ausbildung  der  Kiemen  kommt  zu  der 
Hautatmung1)  die  Kiemenatmung  hinzu,  während  die  Lungen- 
atmung während  der  ganzen  Larvenzeit  keine  Rolle  spielt  (siehe 
Boas  [1882],  S.  560 ss,  und  die  dort  auch  zitierten  Angaben  von 
Rusconi  [1817],  S.  29 ss).  Ein  charakteristischer  Unterschied 
gegenüber  den  Fischembryonen  zeigt  sich  bei  der  weiteren  Ent- 
wicklung an  den  Gefässen  der  Kiemen.  Während  bei  den  Fischen 
in  den  Verlauf  der  Kiemenarterien  ein  ausserordentlich  feines 
Kapillarnetz  eingeschaltet  wird,  bleibt  das  Kiemengefäßsystem 
der  Urodelenlarven  auf  dem  Stadium  der  „mehrfachen  Schlinge“ 
stehen  und  erfährt  auch  bei  den  Perennibrachiaten  keine  sehr 
weitgehende  Umbildung  (siehe  die  von  Boas  für  richtig  erklärte 
Figur  von  Configliachi  und  Rusconi,  Tab.  4,  Fig.  18,  ferner 
Calori  [1851]),  wie  überhaupt  die  Kiemen  bei  den  Urodelen 
niemals  eine  solche  Ausbildung  erfahren  wie  bei  den  Fischen. 
Zweifellos  hängt  dies  damit  zusammen,  dass  die  Haut  unbeschuppt 
bleibt  und  also  die  Hautatmung  fortbestehen  kann.  Dabei  tritt 
die  Hautatmung  durch  Ausbildung  eines  besonderen  Blutgefäss- 
apparates (System  der  Arteria  cutanea  magna)  zugleich  in  den 
Dienst  der  „mittelbaren“  neben  dem  der  natürlich  fortbestehendeu 
„unmittelbaren“  Sauerstoffzufuhr. 

Etwas  anders  als  bei  den  Urodelenembryonen  liegen  die 
Dinge  bei  den  Embryonen  der  Anuren,  insofern,  als  bei  ihnen 

9 Die  Atmung  durch  äussere  Kiemen  als  modifizierte  Hautatmung  zu 
bezeichnen,  wie  es  vielfach  geschieht,  geht  bei  den  Embryonen  nur  an  unter 
rein  morphologischen  Gesichtspunkten ; denn  das  Wesentliche  der  Haut- 
atmung besteht  in  der  „unmittelbaren“  Sauerstoffzufuhr  an  die  Gewebs- 
flüssigkeit, wohingegen  die  Kiemen  der  „mittelbaren“  Sauerstoffzufuhr  durch 
das  Blut  dienen. 
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das  Blutgefäßsystem,  wenn  auch  nur  wenig,  komplizierter  gestaltet 
ist,  was  wohl  darauf  zurückzuführen  ist,  dass  der  Körper  der 
Kaulquappe  dicker  ist,  so  dass  die  „unmittelbare“  Deckung  des 
Sauerstoffbedarfes  der  im  Innern  gelegenen  Zellen  von  der  Haut- 
oberfläche her  nicht  möglich  ist. 

Denn  diese  „unmittelbare“  Sauerstoffzufuhr  geht  offenbar, 
was  hier  auch  bezüglich  der  Urodelenembryonen  noch  nach- 
zutragen ist,  nur  bis  zu  einer  geringen  Tiefe.  Es  deuten 
wenigstens  die  Beobachtungen  darauf  hin,  welche  man  am 
Schwänze  dieser  Embryonen  machen  kann.  Anfänglich  ist  der 
Schwanz  ganz  gefässlos,  dann  folgt  eine  Zeit,  in  der  nur  die 
astlose  Aorta  mit  ihrer  einfachen  Umbiegung  in  die  gleichfalls 
astlose  Vene  vorhanden  ist,  und  erst  verhältnismässig  spät  treten 
feine  Gefässe  — zunächst  in  Form  einfacher  Schlingen  — in 
die  Ruderkämme  des  Schwanzes  ein,  die  allmählich  immer  weiter 
gegen  die  Peripherie  Vordringen.  Die  Grenzlinie  des  mit  Ge- 
fässen  versorgten  Bezirkes  ist  dabei  immer  parallel  dem  Rande 
des  Schwanzes  (Clark  [1909],  S.  184).  Es  scheint  mir  unzweifel- 
haft, dass  dieses  Verhalten  der  Gefässe  mit  dem  Dickenwachstum 
des  Schwanzes  zusammenhängt,  indem  sie  die  „mittelbare“  Sauer- 
stoffzufuhr dort  übernehmen,  wohin  die  „unmittelbare“  nicht  mehr 
oder  nur  noch  unvollkommen  reicht. 

Es  zeigt  sich  in  diesem  Punkte  deutlich  die  Abhängigkeit 
des  Blutgefäßsystems  von  den  Bedingungen  der  Sauerstoffaufnahme, 
wofür  freilich  unter  den  oben  besprochenen  Befunden  das  beste 
Beispiel  die  Wechselbeziehungen  zwischen  Hautbeschaffenheit  und 
Kiemengefäßsystem  bleibt:  bei  den  Fischen,  bei  denen  die 
Sauerstoffaufnahme  von  der  Haut  her  durch  die  Ausbildung  von 
Schuppen  unmöglich  gemacht  wird,  wird  ein  kompliziertes  Kiemen- 
kapillarsystem gebildet;  bei  den  Urodelen,  bei  welchen  die 
Hautatmung  bestehen  bleibt,  bleibt  das  Kiemengefäßsystem  sehr 
viel  einfacher. 

Der  Vollständigkeit  halber  möchte  ich  erwähnen,  dass  nach  den  Angaben 
von  Kn  o wer  (1907)  sich  Froschembryonen,  denen  die  Herzanlage  exstirpiert 
worden  war,  vier  Tage  lang  normal  entwickelten. 

Im  Gegensätze  zu  dem  einfachen  Gefäßsystem  junger  Fisch- 
und  Amphibienembryonen  ist  das  der  Sauropsidenembryonen 
ausgezeichnet  durch  das  frühzeitige  Auftreten  von  Kapillarnetzen 
am  Übergange  der  Arterien  in  die  Venen.  Es  gibt  zwar  von 
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dieser  Regel  Ausnahmen,  welche  unter  dem  Gesichtspunkte  der 
Phylogenese  der  Kapillarnetze  grosse  Bedeutung  gewinnen,  be- 
sonders an  den  segmentalen  Gefässen  (siehe  Textfig.  1),  aber 
diese  Ausnahmen  beeinträchtigen  nicht  den  Gesamtcharakter  des 
Gefäßsystems. 

Betrachtet  man  einen  jungen  Sauropsidenembryo  (vgl.  hierzu 
Taf.  XV,  Fig.  1,  und  vor  allem  die  Figuren  von  Evans  [1909  und 
1909  a]),  so  findet  man,  dass  die  Arterie  des  Kiemenbogens  diesen 
astlos  durchzieht,  dass  sie  an  der  Umbiegung  in  die  Aortenwurzel 
mehrere  kurze  Äste  abgibt,  welche  sich  an  der  Gehirnanlage  in 
ein  Kapillarnetz  auflösen,  dass  dann  die  Aorta,  ohne  weitere  Äste 
abzugeben,  kaudalwärts  zieht  und  sich  gegen  das  Schwanzende 
des  Embryos  in  der  Abgabe  der  Dottersackarterien  erschöpft.  Bei 
Lacertaembryonen  und  wahrscheinlich  auch  bei  Hühnerembryonen 
ist  das  Kapillarnetz  an  der  Gehirnanlage  schon  beim  Beginne 
des  regulären  Kreislaufes  ausgebildet.  Die  Aortenäste,  welche 
dann  zunächst  auftreten,  sind,  wie  auch  beim  Vogelembryo,  die 
vordersten  segmentalen  Arterien,  welche  in  Form  einfacher 
Schlingen  in  die  entsprechenden  Venen  übergehen,  die  in  die 
Vena  cardinalis  anterior  einmünden.  Von  dieser  Ausnahme  ab- 
gesehen, treten  sonst  stets  die  ersten  Gefässe  einer  Körpergegend 
sofort  in  Form  von  Kapillarnetzen  auf,  z.  B.  in  der  Extremitäten- 
leiste (siehe  Evans). 

Ich  werde  auf  die  intraembryonalen  Kapillarnetze  später 
zurückkommen.  Zunächst  möchte  ich  auf  dasjenige  Kapillarnetz 
etwas  näher  eingehen,  welches  früher  als  alle  anderen  angelegt 
wird : das  Kapillarnetz  des  Dottersackes.  Der  Gefässhof  des 
Dottersackes  enthält  ein  Gefäßsystem,  das  ausserordentlich  reich 
verzweigt  ist.  Beim  Huhn  ist  es,  wie  die  Injektionen  von 
Popo  ff  (1894)  gezeigt  haben,  zunächst  mehr  ein  System  von 
weiten  Lakunen  als  von  eigentlichen  Gefässen,  bei  Lacerta  agilis 
gibt  es,  wie  mich  Injektionen  gelehrt  haben,  dieses  Lakunen- 
stadium  nicht,  wie  mir  überhaupt  der  Vergleich  von  Eidechsen- 
und  Hühnerembryonen  gezeigt  hat,  dass  bei  den  ersteren  der 
Gefässhof  während  der  ganzen  Dauer  der  Entwicklung  im  Ei 
weniger  gefässreich  ist,  d.  h.  dass  zwischen  den  einzelnen  Gefäss- 
maschen  sich  grössere  Substanzinseln  finden  als  bei  den  letzteren. 
Auch  die  Gefässverzweigungen  innerhalb  des  Embryonalkörpers 
sind  bei  Lacerta  nicht  so  zahlreich  wie  beim  Huhn. 
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Dass  der  Gefässliof  der  jungen  Stadien  in  erster  Linie  der 
Sauerstoffaufnahme  dient,  ist  wohl  die  allgemeine  Ansicht,  und 
gewisse  Veränderungen,  welche  die  Form  seines  Kapillarsystems 
im  weiteren  Verlaufe  der  Entwicklung  erfährt,  können  nur  in 
diesem  Sinne  gedeutet  werden.  Als  Beispiel  dafür  möchte  ich 
drei  Stadien  von  Lacerta  heranziehen,  die  auf  Taf.  XV  bei 
gleicher  Vergrösserung  abgebildet  sind.  Die  erste  Figur  zeigt 
ein  Stadium  kurz  nach  dem  Beginne  der  Blutzirkulation,  die 
zweite  ein  Stadium,  in  welchem  die  Allantois  begonnen  hat  an 
der  Respiration  teilzunehmen,  und  die  dritte  ein  Stadium,  in 
welchem  die  Allantois  den  Dottersack  umwachsen  hat  und  das 
alleinige  Respirationsorgan  darstellt.  Betrachtet  man  nun  das 
Dottersackkapillarsystem  im  ersten  und  im  dritten  Stadium,  so 
fällt  sofort  auf,  dass  die  Kapillarröhren  im  dritten  Stadium 
wesentlich  enger  und  die  von  ihnen  gebildeten  Maschen  wesent- 
lich weiter  sind  als  im  ersten,  dass  hingegen  das  Kapillarsystem 
im  äusseren  Blatte  der  Allantois  in  seiner  reichen  Ausgestaltung 
dem  Dotterkapillarsystem  im  ersten  Stadium  sehr  nahe  steht. 
Dieses  hatte  die  Funktionen  eines  respiratorischen  Kapillarnetzes 
zu  erfüllen,  bis  das  der  Allantois  sie  übernahm.  Im  Zusammen- 
hänge mit  dem  Schwinden  der  respiratorischen  Funktion  steht 
die  Verengerung  seiner  Röhren  und  die  Vergrösserung  seiner 
Maschen.  Dass  dieser  Zusammenhang  wirklich  besteht,  lässt  sich 
aus  der  Analogie  mit  dem  Verhalten  der  Gefässe  im  äusseren 
und  inneren  Blatte  der  Allantois  bekräftigen.  Während  anfäng- 
lich die  blasenförmige  Allantois  gleichmässig  von  einem  engen 
Gefässnetze  bedeckt  ist,  tritt  nach  der  Anlagerung  an  die  Eischale 
und  der  damit  einhergehenden  Abflachung  und  Bildung  eines  inneren 
und  äusseren  Blattes,  welches  letztere  allein  die  respiratorische 
Funktion  übernimmt,  eine  wesentliche  Veränderung  ein,  welche 
dahin  führt,  dass  das  äussere  Blatt  ein  äusserst  reiches,  das 
innere  dagegen  ein  äusserst  armes  Kapillarnetz  aufweist  (Fig.  3), 
ein  Unterschied,  welcher  so  gross  ist,  dass,  wenn  man  die  beiden 
Gefäßsysteme  zum  ersten  Male  sieht,  man  nicht  glauben  möchte, 
dass  sie  einem  und  demselben  Organe  angehören. 

Bei  den  Vögeln  liegen  die  Verhältnisse  offenbar  ebenso 
wie  bei  den  Eidechsen  (Näheres  siehe  bei  Fülleborn,  1895). 
Ich  brauche  deshalb  nicht  näher  auf  sie  einzugehen.  Jedoch 
möchte  ich  auf  eine  Eigentümlichkeit  aufmerksam  machen,  welche 
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gleichfalls  dafür  spricht,  dass  zwischen  Blutgefäßsystem  und 
Atmung  ein  Zusammenhang  besteht.  Betrachtet  man  den  Gefässhof 
eines  drei-  oder  viertägigen  Hühner-  oder  Entenembryos,  so  fällt 
die  zentrale  Partie  durch  die  Weite  der  Maschen  gegenüber  den 
engmaschigen  peripheren  Teilen  auf.  Der  Übergang  zwischen  beiden 
Formen  der  Gefässanordnung  ist  fast  unvermittelt,  so  dass  die 
zentrale  Partie  ziemlich  scharf  abgegrenzt  ist.  Die  Begrenzungs- 
linie läuft  fast  genau  parallel  dem  Umriss  des  Embryos,  so  dass 
man  sagen  kann,  dass  der  vom  Embryo  bedeckte,  von  der  Eischale 
abgedrängte  und  somit  von  der  respiratorischen  Funktion  aus- 
geschlossene zentrale  Teil  der  Area  vasculosa  beträchtlich  gefäss- 
ärmer  ist  als  die  peripheren  Teile.  Das  gleiche  Verhalten,  wenn 
auch  nicht  so  deutlich  ausgesprochen,  zeigen  die  Keimscheiben 
von  Lacerta. 

Es  deuten  die  mitgeteilten  Befunde  einerseits  darauf  hin, 
dass  das  Kapillarnetz  des  Dottersackes  bis  zur  Ausbildung  der 
Allan tois  respiratorische  Funktionen  hat,  andererseits  zeugen  sie 
für  die  innigen  Beziehungen,  welche  zwischen  allgemeiner  Form 
des  Blutgefäßsystems  und  Atmung  bestehen. 

Es  wurde  früher  gezeigt,  dass  bei  jungen  Fisch-  und 
Amphibienembryonen  der  Sauerstoff,  dessen  die  einzelnen  Zellen 
bedürfen,  der  Gewebsflüssigkeit  auf  dem  Wege  der  Diffusion  aus 
dem  umgebenden  Wasser  zugeführt  wird.  Die  Diffusion  erfolgt 
also  aus  der  einen  Lösung  in  die  andere. 

Wesentlich  anders  liegen  die  Bedingungen  für  die  Sauerstoff- 
aufnahme bei  den  an  der  Luft  sich  entwickelnden  Embryonen 
der  Sauropsiden. 

Das  Ei,  in  welchem  sich  der  Sauropsidenembryo  entwickelt, 
besitzt  eine  poröse  Kalk-  oder  lederartige  äussere  Schale,  deren 
Innenfläche  die  membranöse  Schalenhaut  anliegt.  Das  Embryonal- 
gebilde ist,  ausser  bei  den  Schildkröten,  in  den  frühen  Entwicklungs- 
stadien von  der  Schalenhaut  durch  eine  mehr  oder  weniger  dünne 
Schicht  einer  Eiweisslösung  getrennt. 

Dass  die  äussere  Schale  für  Sauerstoff  durchgängig  ist,  ist 
eine  schon  vor  langer  Zeit  durch  Experimente  festgestellte  Tat- 
sache. Es  erhebt  sich  jedoch  die  Frage,  in  welcher  Form  der 
Sauerstoff  durch  sie  hindurchtritt,  ob  in  gasförmigem  oder  in 
gelöstem  Zustande,  d.  h.  nach  vorheriger  Absorption  in  Wasser. 
Diese  Frage  kann,  glaube  ich,  einstweilen  nicht  endgültig  ent- 
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schieden  werden,  da  es  an  speziellen  Untersuchungen  darüber 
fehlt.  Es  scheint  auch,  dass  sich  die  verschiedenen  Gruppen  der 
Sauropsiden  nicht  ganz  übereinstimmend  verhalten,  dass  bei  der 
einen  der  erste  Modus  eine  wichtige  Rolle  spielt,  bei  der  anderen 
der  zweite,  bei  anderen  wieder  beide  zusammen  Vorkommen. 
Auch  scheint  das  Verhalten  bei  einer  und  derselben  Form  nicht 
während  der  ganzen  Dauer  der  Entwicklung  das  gleiche  zu 
bleiben.  Da  die  Frage  aber  für  den  vorliegenden  Gegenstand 
von  einiger  Bedeutung  ist,  so  will  ich  wenigstens  versuchen, 
einige  Punkte  zusammenzustellen,  die  eine  annähernde  Ent- 
scheidung zulassen. 

Ob  die  Schale  des  Vogeleies  bei  intakter  feuchter  Kutikula 
für  gasförmige  Körper  durchgängig  ist,  ist  mir  zweifelhaft.  Da- 
gegen scheint  dies  der  Fall  zu  sein  bei  Schildkröten-,  speziell 
Emyseiern.  Wenigstens  dürfte  die  Trübung  der  Kalkschale  an 
der  Stelle  des  „weissen  Fleckes“  auf  dem  Eindringen  von  Luft 
beruhen  (Mehnert  [1895],  Fussnote  S.  253/254,  spricht  von 
einer  „Art  physiologischer  Eintrocknung“).  Der  „weisse  Fleck“ 
breitet  sich  im  Verlaufe  der  Entwicklung  immer  weiter  aus,  bis 
schliesslich  die  ganze  Eischale  weiss,  bezw.  lufthaltig  wird.  — 
Bei  Lacertaeiern  scheint,  wenn  die  Allantois  sich  an  der  Schale 
ausbreitet,  ein  gleicher  Vorgang  stattzufinden. 

Da  sich  der  „weisse  Fleck‘;  der  Schildkröteneier  an  derjenigen  Stelle 
der  Schale  findet,  an  welche  sich  von  innen  her  das  Embryonalgebilde 
unmittelbar  angelagert  hat,  so  könnte  man  daran  denken,  dass  sein  Zu- 
standekommen auf  eine  spezifische  Tätigkeit  der  Embryonalzellen  zurück- 
zuführen sei,  wie  man  ja  auch  in  letzter  Zeit  vielfach  eine  solche  Tätigkeit 
der  Epithelzellen  in  den  Lungenalveolen  bei  der  Sauerstoffaufnahme  an- 
genommen hat.  Der  Streit  darüber,  ob  der  Übertritt  des  Sauerstoffes  aus 
der  Luft  bezw.  dem  Wasser  in  das  Blut  lediglich  auf  Grund  physikalischer 
Gesetze  erfolge,  oder  ob  eine  spezifische  Tätigkeit  der  Zellen  an  der  respi- 
rierenden Oberfläche  notwendig  sei,  scheint  sich  auf  Seite  der  Physiologen 
zugunsten  der  ersteren  Auffassung  zu  entscheiden.  Die  Befunde  an  den 
Embryonen  scheinen  mir  gleichfalls  in  diesem  Sinne  zu  sprechen,  doch 
könnten  immerhin  die  erwähnten  Erscheinungen  an  den  Eiern  von  Emys 
vielleicht  auch  im  entgegengesetzten  Sinne  gedeutet  werden. 

Mit  grösserer  Sicherheit  als  der  Durchtritt  von  Gasen,  lässt 
sich  der  von  Flüssigkeiten  behaupten.  Schon  der  Umstand,  dass 
für  das  Leben  des  Embryos  ein  gewisser  Feuchtigkeitsgehalt  der 
umgebenden  Luft  erforderlich  ist,  würde  den  Schluss  erlauben, 
dass  Wasser  durch  die  Schale  hindurch  aufgenommen  wird.  Mit 
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Bestimmtheit  lässt  sich  dieser  Schluss  ziehen  aus  der  Gewichts- 
und eventuell  Grössenzunahme  des  Eies  während  der  Entwicklung. 
Sehr  schön  lassen  sich  diese  Verhältnisse  an  den  äusseren  Ver- 
änderungen beobachten,  welche  die  Eier  von  Lacerta  agilis  während 
ihrer  Entwicklung  aufweisen.  Unter  normalen  Bedingungen  nehmen 
diese  Eier  beträchtlich  an  Grösse  zu,  was  durch  die  Elastizität  der 
Schale  ermöglicht  wird.  Wenn  man  nun  die  Eier  anstatt  in 
feuchtem  Boden  in  feuchtigkeitsarmer  Luft  oder  in  trockenem 
Sande  liegen  lässt,  so  wird  die  vorher  straff  gespannte  Eischale 
schlaff  und  bekommt  Falten.  Es  geschieht  dies  ohne  Zweifel 
infolge  von  Wasserabgabe.  Ich  glaube,  dass  diese  Wasser  ab  gäbe 
auch  unter  normalen  Bedingungen  erfolgt,  worauf  ich  weiter  unten 
noch  zurückkommen  werde,  nur  wird  sie  normalerweise  durch 
Wasser  auf  nähme  kompensiert,  ja,  wie  die  allmähliche  Yer- 
grösserung  des  Eies  und  die  Zunahme  der  Spannung  der  Eischale 
beweist,  auch  üb  er  kompensiert.  Ich  glaube  also,  dass  nicht 
nur  ständig  Wasser  aufgenommen  wird,  sondern,  dass  ein  fort- 
währender Wasser  a us  t au  sch  statttindet.  Dabei  ist  allerdings 
für  das  Leben  des  Embryos  wohl  die  Wasser  aufnah  me  das 
Wichtigere,  denn  der  Embryo  vermag  nur  eine  kurzdauernde  und 
nicht  sehr  weitgehende  Austrocknung  ohne  Schaden  zu  ertragen. 

Auch  bei  dem  Flüssigkeitswechsel  erhebt  sich,  wie  beim  Gaswechsel, 
die  Frage,  ob  aktive  Beteiligung  der  Embryonalzellen  dabei  eine  Rolle  spielt. 
Mit  Sicherheit  kann  ich  soviel  sagen,  dass  auch  Eier,  deren  Embryonen  ab- 
gestorben sind,  wenn  sie  nur  von  der  Infektion  mit  Mikroorganismen  ver- 
schont bleiben,  an  Grösse  allmählich  zunehmen,  was  nur  auf  Wasseraufnahme 
zurückgeführt  werden  kann.  Für  eine  rein  auf  physikalischen  Gesetzen  ohne 
aktive  Beteiligung  der  Embryonalzellen  vor  sich  gehende  Wasseraufnahme 
spricht  auch  der  Umstand,  dass  Eier,  welche  durch  Austrocknung  gefaltet 
waren,  in  Fixierungsflüssigkeit  (z.  B.  Pikrin-Sublimat)  gebracht,  gewöhnlich 
nach  einigen  Stunden  wieder  prall  gespannt  sind.  Häufig  habe  ich  dann 
beim  Eröffnen  der  Eischale  beobachtet,  dass  sich  Flüssigkeit  in  beträchtlicher 
Menge  zwischen  Lederschale  und  innerer  Schalenhaut  befand,  die  infolgedessen 
abgehoben  war.  Es  war  jedoch  stets  auch  Flüssigkeit  durch  die  innere 
Schalenhaut  hindurchgedrungen,  wie  die  mit  Pikrin-Sublimat  inprägnierten 
Eihäute  zeigten.  Dass  bei  diesem  Vorgänge  die  Differenz  im  osmotischen 
Drucke  der  embryonalen  und  der  Fixierungsflüssigkeiten  eine  wichtige  Rolle 
spielt,  ist  wohl  anzunehmen,  doch  muss  ich  hervorheben,  dass  die  gleichen  Er- 
scheinungen auch  auftreten,  wenn  man  die  Eier  mit  abgestorbenen  Embryonen 
in  eine  0,7  proz.  Kochsalzlösung  bringt. 

Wichtig  scheint  mir  auch  der  im  Eiinnern  herrschende  hohe  Druck 
zu  sein,  der  besonders  in  den  späteren  Entwicklungsstadien  eine  beträchtliche 
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Höhe  erreicht.  Das  normale  Eidechsenei  ist  in  einem  Zustande,  den  man  als 
, .prall  elastisch“  zu  bezeichnen  pflegt.  Eröffnet  man  die  Eischale,  so  quillt 
sofort  das  äussere  Blatt  der  Allantois  bezw.  bei  dessen  Verletzung  die  zähe 
Allantoisflüssigkeit  hervor.  Es  wäre  gewiss  nicht  sehr  schwer,  diesen  Druck 
zu  bestimmen.  Er  ist  sicher  sehr  beträchtlich,  wie  aus  folgender  Beobachtung 
hervorgeht.  In  meinem  Terrarium  war  ein  unter  einem  Steine  verborgenes 
Gelege  unberührt  geblieben.  Als  ich  anfangs  September  — die  jungen 
Eidechsen  schlüpften  1—2  Wochen  später  aus  — den  Stein  abhob,  lagen 
die  Eier  fest  aneinander  gepresst  und  gegeneinander  abgeplattet  in  einer 
Mulde  im  Sande  darunter,  und  zwar  die  mittleren  tiefer  als  die  rand- 
ständigen. Das  ganze  Gelege  stand  also  sozusagen  unter  einem  „Gewölbe- 
druck“. Als  ich  nun  ein  am  Bande  befindliches  Ei  herausnehmen  wollte 
und  es  über  den  Band  der  Mulde  aufhob,  schnellte  das  ganze  Gelege  unter 
der  Erscheinung  plötzlicher  Druckentlastung  mit  einem  Buck  in  die  Höhe 
und  bedeckte  nach  dem  Niederfallen  eine  beträchtlich  grössere  Bodenfläche, 
dadurch,  dass  die  vorher  gegeneinander  abgeplatteten  Eier  rundliche  Form 
annahmen. 

Die  Wasseraufnahme  erfolgt  auf  Grund  des  hohen  osmotischen  Druckes 
der  Lösungen  im  Eiinnern.  In  dem  eben  mitgeteilten  Falle,  in  welchem  die 
Eier  zwischen  hartem  Boden  und  einem  Steine  gepresst  lagen,  muss  die 
geleistete  osmotische  Arbeit  einen  höheren  Wert  gehabt  haben  als  unter 
normalen  Bedingungen.  Es  würde  also  diese  Beobachtung  zu  dem  Schlüsse 
führen,  dass  den  Eidechsenembryonen  bis  zu  einem  gewissen  Grade  die 
Fähigkeit  der  Osmoregulation  zukäme. 

Jedenfalls  findet  ständig  Aufnahme  von  Wasser  durch  die 
Schale  hindurch  aus  dem  umgebenden  feuchten  Medium  statt. 
Von  allem  anderen  abgesehen  könnte  die  Bedeutung  dieser  Er- 
scheinung gerade  für  die  Aufnahme  des  Sauerstoffes  auf  zwei 
Momenten  beruhen:  erstens  auf  der  Möglichkeit,  dass  mit  dem 
Wasser  zugleich  auch  der  in  ihm  absorbierte  Sauerstoff  in  das 
Ei  gelangt,  und  zweitens  auf  der  Feuchthaltung  der  Oberfläche, 
besonders  der  inneren  Schalenhaut.  Auf  den  ersten  Punkt  werde 
ich  weiter  unten  zurückgreifen.  Den  Wert  des  zweiten  kann 
ich  nicht  besser  charakterisieren,  als  mit  den  Worten  Burdachs: 
„Schon  Priestley  erkannte,  dass  die  Wechselwirkung  von  Luft 
und  Blut  weder  durch  eine  angefeuchtete  Blase,  noch  auch  durch 
eine  über  letzterem  stehende  Schicht  Serum  gehindert  wurde.  . . . 
Mit  Löschpapier  abgetrockneter  Blutkuchen  rötet  sich  an  der 
Luft  weniger,  als  feuchter,  und  so  scheint  denn  die  Anfeuchtung 
der  Luftröhrenzweige  durch  ihre  wässrige  Ausdünstung,  wie  auch 
ein  gewisser  Grad  von  Feuchtigkeit  der  Luft  für  das  Atmen  von 
Bedeutung  zu  sein,  da  auch  die  Endosmose  von  Gasen  durch 
Feuchtigkeit  begünstigt  wird.  Auch  bei  niederen  Tieren  sind 
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die  Atmungsorgane  immer  feucht.  Dies  gilt  von  der  Haut  der 
Frösche  und  mancher  Anneliden,  inwiefern  sie  Luft  atmen.  Bei 
den  Insekten  geschieht  die  Atmung,  da  sie  meist  in  trockner 
Luft  leben,  nicht  an  der  Oberfläche  sondern  innerhalb  der  immer 
feuchten  Luftröhren.  Die  Kiemen  der  Crustaceen  sind  bedeckt, 
so  dass  sie  nicht  leicht  austrocknen,  und  geschieht  dies,  so  sterben 
sie;  manche  Landkrabben  haben  nach  Audouin  und  Mil  ne 
Edwards  verschiedene  Organe,  um  Wasser  aufzunehmen  und 
zur  Befeuchtung  der  Kiemen  zurück  zu  behalten.  Fische  können 
Luft  atmen  und  sterben  in  derselben,  wenn  ihre  Kiemen  trocken 
werden"  (Bd.  6,  S.  453  und  454).  Mit  modernen  Worten  würde 
man  etwa  sagen  können,  dass  aus  diesen  Beobachtungen  hervor- 
geht, dass  eine  tierische  Membran  — bei  den  Sauropsideneiern 
also  zunächst  die  innere  Schalenhaut  — nur  in  feuchtem  Zustande 
für  Sauerstoffgas  permeabel  ist,  d.  h.  also  nur  dann,  wenn  der 
Sauerstoff  an  ihrer  Oberfläche  gelöst  werden  kann. 

Bevor  ich  nunmehr  die  Verhältnisse  der  Sauerstoffaufnahme 
der  Sauropsidenembryonen  erörtere  und  versuche,  das  frühzeitige 
Auftreten  der  Kapillarnetze  mit  ihnen  in  Zusammenhang  zu 
bringen,  muss  ich  noch  kurz  auf  einen  Unterschied  in  den  Ent- 
wicklungsbedingungen der  Anamnier  und  Amnioten  hinweisen, 
der  durch  die  Temperatur  gegeben  ist,  unter  welcher  die  Ent- 
wicklung abläuft.  Die  Bruttemperatur  ist  bei  den  Sauropsiden 
wesentlich  höher,  als  bei  den  Amphibien  und  Fischen.  Damit 
geht  naturgemäss  ein  lebhafterer  Stoffwechsel  und  somit  ein 
höherer  -Sauerstoffbedarf  einher.  Bei  Vögeln  und  Säugern  ist 
die  Bruttemperatur  fast  konstant,  in  den  Embryonen  brauchen  also 
für  die  Aufrechterhaltung  der  Körpertemperatur  keine  besonderen 
Stoffumsetzungen  stattzufinden,  welche  Sauerstoff  erfordern,  wie 
denn  auch  nach  Preyer  (1885)  die  Embryonen  bis  gegen  Ende 
der  Fetalzeit  die  Fähigkeit  der  Wärmeregulierung  gar  nicht  be- 
sitzen. Aus  dem  Minderbedarf  an  Sauerstoff  gegenüber  dem 
wärmeregulierenden  geborenen  Tiere  erklärt  sich  auch  der  Um- 
stand, dass  der  Embryo  und  Fetus  mit  gemischtem,  d.  h.  nicht 
vollkommen  arterialisiertem  Blute  leben  kann.  — Auch  die 
Reptilienembryonen  besitzen  gewiss  nicht  die  Fähigkeit,  ihre 
Körpertemperatur  durch  Erhöhung  des  Stoffumsatzes  konstant  zu 
erhalten.  Wohl  aber  scheinen  sie,  wie  auch  die  erwachsenen 
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Reptilien,  das  Ansteigen  der  Körpertemperatur  über  ein  gewisses 
Maß  durch  Wasserverdunstung  verhindern  zu  können. 

Dass  die  erwachsenen  Reptilien  eine,  wenn  auch  unvoll- 
kommene, Fähigkeit  besitzen,  ihre  Körpertemperatur  innerhalb 
gewisser  Grenzen  zu  regulieren,  ist  durch  die  Untersuchungen  von 
Krehl  und  Soetbeer  (1899)  sichergestellt.  Es  liegt  natürlich 
der  Gedanke  nahe,  dass  den  Embryonen,  besonders  in  vorge- 
schrittenen Entwicklungsstadien,  wenn  auch  in  geringerem  Maße, 
diese  Fähigkeit  gleichfalls  zukommt.  Jedenfalls  begegnet  die 
Vorstellung,  dass  die  Wärmeregulierung  durch  vermehrte  oder 
verminderte  Wasserausscheidung  durch  Verdampfung  an  der  Ober- 
fläche geschehen  könnte,  keiner  prinzipiellen  Schwierigkeit.  Die 
Beobachtungen  Mehnerts  an  Emyseiern  (1895,  S.  250  ss)  scheinen 
mir  dafür  sprechen,  und  ich  glaube  auch  aus  meinen  eigenen 
Beobachtungen  an  Lacertaeiern  schliessen  zu  dürfen,  dass  der 
Wasserbedarf  bei  höherer  Temperatur  grösser  ist.  Sicher  findet 
bei  höherer  Temperatur  eine  vermehrte  Wasserabscheidung  statt. 

Ich  glaube  wenigstens  beobachtet  zu  haben  — leider  habe 
ich  versäumt,  spezielle  Versuche  mit  genauen  Protokollen  in  dieser 
Richtung  anzustellen  — , dass  bei  höherer  Aussentemperatur,  auch 
unabhängig  vom  Feuchtigkeitsgehalte  der  Luft,  die  prall  gespannten 
Eier  in  kürzerer  Zeit  schlaff  werden,  als  bei  niederer  Temperatur. 

Betrachtet  man  nach  diesen  Vorerörterungen  die  Möglich- 
keiten der  Sauerstoffzufuhr  an  die  Gewebsflüssigkeit  und  an  die 
einzelnen  Zellen  des  Sauropsidenembryos,  so  ergeben  sich  deren 
zwei,  welche  als  die  unmittelbare  und  die  mittelbare  Sauerstoff- 
zufuhr bezeichnet  werden  können.  Für  beide  Arten  ist  gemeinsam 
der  Weg  des  Sauerstoffes  durch  die  äussere  Schale  und  die  innere 
Schalenhaut.  Die  letztere  stellt  jedenfalls  die  Membran  dar,  an 
deren  Oberfläche  der  Sauerstoff  gelöst  werden  muss,  um  in  die 
Eiweisslösung  usw.  zu  diffundieren.  Es  erscheint  deshalb  als 
eine  Erleichterung  des  Diffusionsvorganges,  wenn  er  bereits  in 
gelöster  Form  an  sie  herantritt,  mit  anderen  Worten,  die  oben 
behauptete  Möglichkeit  der  Sauerstoffaufnahme  bei  dem  Wasser- 
austausche des  Eies  gewinnt  unter  diesem  Gesichtspunkte  eine 
grosse  Bedeutung. 

Durch  die  Schalenhaut  hindurch  gelangt  der  Sauerstoff  bei 
der  ersten  der  aufgestellten  Möglichkeiten  in  die  unter  ihr  be- 
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findliche  Eiweisslösung,  aus  dieser  in  jungen  Embryonalstadien 
an  das  äussere  Keimblatt  und  durch  dieses  an  das  innere  — die 
Dotterhaut  kann  dabei  ausser  Betracht  gelassen  werden,  da  sie 
sich  wie  die  übrigen  Membranen  verhält  — , in  den  älteren  Stadien 
zunächst  noch  durch  das  Amnion  in  die  Amnionflüssigkeit  und 
aus  dieser  zu  den  Zellen  des  Keimes.  Dies  wäre  der  Modus  bei 
der  „unmittelbaren“  Sauerstoffzufuhr  an  die  embryonalen  Zellen. 
Bei  den  Schildkröten,  deren  Keim  sich  der  Schalenhaut  dicht 
anlegt,  fällt  der  Weg  durch  die  Ei weisslösung  natürlich  weg.  — 
Die  „mittelbare“  Sauerstoffzufuhr  erfolgt  in  der  Weise,  dass  der 
Sauerstoff  zunächst  in  der  Area  vasculosa,  in  späteren  Stadien 
im  äusseren  Blatte  der  Allantois  von  dem  Blute  aufgenommen, 
durch  die  Venen  in  das  Herz  und  von  da  aus  in  die  embryonalen 
Gefässe  geführt  wird,  aus  denen  er  in  die  Gewebsflüssigkeit  ge- 
langt. Während  des  weitaus  grössten  Teiles  der  Entwicklungszeit 
flndet  die  „mittelbare“  Sauerstoffzufuhr  statt,  — der  ausschliess- 
liche Modus  ist  sie  von  der  Zeit  an,  zu  welcher  die  Allantois 
den  Dottersack  annähernd  vollständig  umwachsen  hat.  Bis  zu 
diesem  Zeitpunkte  kann  auch  der  erste  Modus  noch  fortbestehen, 
vielleicht  auch  noch  länger,  insofern  als  die  Möglichkeit  gegeben 
ist,  dass  aus  der  Amnionflüssigkeit  der  Sauerstoff  unmittelbar  auf- 
genommen wird,  der  vielleicht  durch  Diffusion  aus  den  Amnion- 
oder benachbarten  Allantoisgefässen *)  in  sie  gelangt  ist. 

Vielleicht  steht  mit  der  unmittelbaren  Sauerstoffaufnahme  der  Lücken- 
reichtum des  äusseren  Keimblattes  in  Zusammenhang,  welcher  die  Bezeichnung 
„Leiterepithel“  veranlasste  (Näheres  siehe  bei  Mehnert,  1895,  S.  208  ss), 
vielleicht  auch,  wenigstens  zum  Teil,  die  Erscheinung  der  „gefässlosen  Zone“ 
unter  dem  Ektoderm,  auf  welche  besonders  Evans  (1909,  S.  296)  hin- 
gewiesen hat. 

Die  mittelbare  Sauerstoffversorgung  durch  Vermittlung  des 
Blutes  spielt,  besonders,  wenn  man  das  frühzeitige  Auftreten  der 
Kapillarnetze  mit  in  Betracht  zieht,  schon  in  viel  früheren  Stadien 
und  in  viel  grösserem  Umfange  eine  Rolle,  als  bei  den  Fisch- 

*)  An  die  dem  Amnion  benachbarten  Gefässe  des  inneren  Allantois- 
blattes  ist  hier  deshalb  zu  denken,  weil  die  Sauerstoffversorgung  der  Mem- 
brana amnii  offenbar  von  ihnen  aus  geschieht.  Denn  diese  erhält  eigene 
Gefässe  beim  Hühnerembryo  (Fülleborn,  1895,  S.  13)  erst  sehr  spät  und 
nur  unvollkommen,  da  eine  bestimmte  Zone  gefässlos  bleibt.  Bei  Lacerta- 
embryonen  habe  ich  bisher  überhaupt  keine  Amniongefässe  gefunden,  doch 
habe  ich  von  den  allerletzten  Entwicklungsstadien  noch  keine  Injektions- 
präparate untersuchen  können. 
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und  Amphibienembryonen.  Offenbar  ist  dies  in  erster  Linie  be- 
dingt durch  die  höhere  Temperatur.  Mit  der  Steigerung  der 
Temperatur  steht  einerseits,  wie  schon  oben  erwähnt  wurde,  ein 
grösserer  Sauerstoffbedarf  im  Zusammenhänge.  Andererseits  wird 
aber  das  Absorptionsvermögen  des  Wassers  für  Sauerstoff  herab- 
gesetzt. Dies  trifft  in  noch  höherem  Maße  für  die  Blut-  und 
die  Gewebsflüssigkeit  zu,  da  in  diesen  schon  an  sich  weniger 
Sauerstoff  absorbiert  wird,  als  in  Wasser.  (Siehe  z.  B.  die  Tabelle 
bei  Loewy,  1911,  S.  14.)  Es  trifft  also  höherer  Sauerstoffbedarf 
mit  geringerem  Absorptionsvermögen  der  embryonalen  Flüssig- 
keiten für  Sauerstoff  zusammen.  Von  dieser  Erwägung  aus  wird 
das  frühzeitige  Auftreten  eines  Atmungsorganes  in  Gestalt  der 
Area  vasculosa  und  die  Ausbildung  von  Kapillarnetzen  im  Embryo 
zur  Erleichterung  des  Gaswechsels  bei  den  Sauropsidenembryonen 
gegenüber  denen  der  Fische  und  Amphibien  verständlich,  also 
auch  hier  wieder  ein  Hinweis  auf  die  engen  Beziehungen  zwischen 
Art  der  Sauerstoffaufnahme  und  Blutgefäßsystem. 

Ich  habe  eben  dafür,  dass  Kapillarnetze  im  Sauropsiden- 
embryo  schon  in  sehr  frühen  Stadien  auftreten,  nur  die  höhere 
Bruttemperatur  herangezogen.  Es  kommt  aber  sicherlich  noch 
ein  weiteres  Moment  in  Betracht,  welches  allerdings  vorwiegend  das 
Kapillarsystem  der  Allantois  betrifft.  Wenn  man  die  „respiratorischen 
Kapillarnetze & bei  den  erwachsenen  Formen  betrachtet,  so  findet 
man,  dass  sie  am  höchsten  entwickelt  sind,  wenn  es  sich  um  die 
Aufnahme  des  Sauerstoffes  aus  atmosphärischer  Luft  handelt. 
Die  Befunde  sprechen  dafür,  dass  der  Übertritt  des  Sauer- 
stoffes aus  Luft  in  Blut  schwieriger  erfolgt  als  aus 
Wasser  in  Blut.  Ob  das  lediglich  daraus  erklärt  werden 
könnte,  dass  dabei  der  Sauerstoff  erst  an  der  feuchten  Ober- 
fläche, z.  B.  der  Lungenalveolen,  gelöst  werden  muss,  ehe  er 
durch  die  verschiedenen  Membranen  bis  zum  Blute  diffundieren 
kann,  wobei  ein  gewisser  Druck  (Bohrs  „Differenzdruck“)  auf- 
gewendet werden  muss,  der  also  von  der  Differenz  der  Sauer- 
stoffpartialdrucke in  Alveolarluft  und  Blut  zu  subtrahieren  ist, 
scheint  mir  sehr  zweifelhaft.  Die  anatomischen  Befunde  sprechen 
dafür,  dass  überhaupt  die  Diffusion  des  Sauerstoffes  aus  einer 
Lösung  in  die  andere,  z.  B.  aus  Wasser  in  die  Gewebsflüssigkeit 
eines  Perennibranchiaten,  leichter  von  statten  geht,  als  aus  Luft 
in  eine  Lösung ; eine  Erscheinung,  welche  den  Physikern  vielleicht 
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längst  bekannt  ist.  Insofern  befindet  sich  jedenfalls  der  Saur- 
opsidenembryo  in  einer  ungünstigeren  Lage  als  der  Fischembryo, 
und  deshalb  habe  ich  auch  die  Möglichkeit  betont,  dass  der 
Sauerstoff  schon  in  gelöster  Form  mit  dem  Wasser  in  das  Ei 
gelangt. 

Noch  ist  daran  zu  denken,  dass  der  hohe  hydrostatische 
Druck  im  Eiinnern,  der  ja  wesentlich  höher  ist  als  der  atmo- 
sphärische, die  Diffusion  des  Sauerstoffes  erschweren  könnte. 

Ehe  ich  die  für  die  späteren  Abschnitte  wichtigen  Resultate 
zusammenfasse,  habe  ich  zur  Ergänzung  noch  auf  einige  Punkte 
hinzuweisen.  Die  Erschwerung  der  Sauerstoffbeschaffung  kann 
auch  ohne  Änderung  des  allgemeinen  Charakters  des  Blutgefäss- 
systems kompensiert  werden  durch  Vergrösserung  der  respirierenden 
Oberfläche,  z.  B.  bei  den  lebendig  gebärenden  Urodelen  durch 
Vergrösserung  der  Kiemen.  Es  erklärt  sich  diese  Ausnahme 
wohl  dadurch,  dass  die  Viviparität  eine  sekundäre  Erwerbung  ist. 

Nicht  unerwähnt  darf  ich  ferner  lassen,  dass  eine  Anuren- 
form  bekannt  ist,  deren  Larven  in  ihren  embryonalen  Atmungs- 
organen ein  echtes  respiratorisches,  engmaschiges  Kapillarnetz 
aufweisen,  ähnlich  dem  in  der  Allantois  der  Sauropsiden.  Ich 
habe  dabei  die  merkwürdigen  Kiemenanhänge  der  Embryonen 
des  südamerikanischen  Beutelfrosches,  Nototrema  oviferum,  im 
Auge,  welche  sich  an  die  Wand  der  unter  der  Rückenhaut  des 
Weibchens  befindlichen  Bruttasche^  anlegen.  Leider  sind  die 
Kenntnisse  über  diese  Embryonen  (Weinland  [1854])  und 
die  der  übrigen  brutpfiegenden  Batrachier  (Brandes  und 
Schoenichen  [1901])  nur  sehr  lückenhaft.  Dies  ist  um  so 
mehr  zu  bedauern,  als  wir  ganz  allgemein  über  das  Blutgefäss- 
system der  Embryonen  aller  tropischen  Formen  gar  nichts 
wissen.  Nach  dem,  was  oben  über  den  indirekten  Einfluss  höherer 
Temperatur  auf  den  allgemeinen  Charakter  des  Gefäßsystems 
ausgeführt  wurde,  wäre  es  sehr  wichtig  und  interessant,  in  dieser 
Hinsicht  Näheres  über  die  Embryonen,  besonders  der  Amphibien 
und  Fische,  zu  erfahren,  die  sich  in  den  Tropen  entwickeln. 

Die  Embryonen  der  Säuger  habe  ich  absichtlich  bei  den 
vorausgegangenen  Erörterungen  nicht  berücksichtigt.  So  nahe 
es  liegt,  bei  ihnen  ähnliche  Beziehungen  zwischen  Blutgefäss- 
system und  Sauerstoffversorgung  anzunehmen,  wie  bei  den  Saur- 
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opsiden,  so  muss  doch  berücksichtigt  werden,  dass  die  allgemeine 
Anordnung  des  Gefäßsystems,  wie  viele  andere  Eigentümlichkeiten 
der  Säugerentwicklung,  lediglich  durch  die  Abstammung  von 
reptilienähnlichen  Vorfahren  und  nicht  durch  die  Art  der  Sauer- 
stoffaufnahme bedingt  sein  könnte.  Die  Reichweite  dieses  Momentes 
aber  abzuschätzen,  scheint  mir  vorläufig  nicht  möglich. 

Die  tierische  Zelle  deckt  ihren  Sauerstoffbedarf  aus  dem 
umgebenden  Medium,  welches  stets  eine  Lösung  ist:  entweder 
aus  dem  Wasser,  in  welchem  das  Tier  lebt,  oder  aus  der  Gewebs- 
flüssigkeit. Der  Gewebsflüssigkeit  wird  der  Sauerstoff  zugeführt 
entweder  unmittelbar  aus  dem  das  Tier  umgebenden  Wasser  oder 
mittelbar,  durch  Vermittlung  des  Blutes,  aus  dem  umgebenden 
Wasser  oder  der  atmosphärischen  Luft.  Bei  denjenigen  Tier- 
formen, insbesondere  bei  den  Embryonen,  bei  welchen  der  Sauer- 
stoffbedarf der  Zellen  und  der  Gewebsflüssigkeit  grossenteils 
unmittelbar  aus  dem  umgebenden  Wasser  gedeckt  werden  kann, 
lindet  sich  ein  sehr  einfaches  Blutgefäßsystem.  Mit  hohem  Sauer- 
stoffbedarf der  Zellen  und  gleichzeitig  bestehender  Unmöglichkeit, 
diesen  auch  nur  annähernd  hinreichend  unmittelbar  zu  decken, 
findet  sich  ein  kompliziertes  Gefäßsystem.  Weiterhin  werden 
stets  zusammen  angetroffen : Lokalisation  der  Sauerstoffaufnahme 
auf  einen  umschriebenen  Körperbezirk  und  komplizierte  Anordnung 
der  Blutgefässe  dieses  Bezirkes,  Aufhören  der  respiratorischen 
Funktion  eines  Bezirkes  und  Einfachwerden  seines  Gefäßsystems. 

Aus  diesen  immer  wiederkehrenden  Formen  typischen  Zu- 
sammentreffens darf  wohl  der  Schluss  gezogen  werden,  dass 
zwischen  Blutgefäßsystem  und  Atmung  enge  Beziehungen  be- 
stehen, der  Art,  dass  die  allgemeine  Anordnung  des  Gefäss- 
systems  im  wesentlichen  abhängig  ist  von  der  Grösse  des  Sauer- 
stoffbedarfes der  einzelnen  Zellen  und  von  der  Möglichkeit,  diesen 
Bedarf  zu  decken.1) 

Dafür,  dass  auch  andere  Momente  als  die  Atmung  Einfluss 
auf  die  Gestaltung  des  Blutgefäßsystems  haben,  genügt  der  Hin- 
weis auf  die  Gefässformation,  welche  durch  einen  Nierenglomerulus 
dargestellt  wird.  Es  dient  das  Blut  und  damit  das  Gefäßsystem 

J)  Hiervon  werden  die  speziellen  Anpassungen  des  Blutgefäßsystems 
der  Wassersäuger  an  das  lang  anhaltende  Tauchen  (grosse  Weite  des  ganzen 
Gefäßsystems.  Wundernetze  etc.)  natürlich  nur  teilweise  berührt. 
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ja  nicht  ausschliesslich  der  Respiration,  und  seine  allgemeine 
Anordnung  ist  gewiss  beeinflusst  durch  viele  Funktionen  des 
Blutes  zugleich.  Aber  unter  allen  diesen  nimmt  die  respirato- 
rische die  erste  und  massgeblichste  Stelle  ein. 

Wenn  ich  somit  auf  das  Bestimmteste  den  Einfluss  der 
respiratorischen  Funktion  des  Blutes  auf  die  allgemeine  Anordnung 
des  Gefäßsystems  feststelle,  so  möchte  ich  mich  doch  ausdrück- 
lich dagegen  verwahren,  dass  damit  etwa  ein  streng  kausales 
Verhältnis  ausgesprochen  werden  soll,  in  dem  sich  Sauerstoffbedarf 
und  Blutgefäßsystem  verhalten  wie  Ursache  und  Wirkung.  Es 
ist  keineswegs  so  zu  denken,  dass  jeweils  bei  dem  sich  ent- 
wickelnden Embryo  der  etwa  eintretende  Sauerstoffmangel  der 
Zellen  das  Auftreten  von  Blut,  Blutgefässen  und  Kreislauf  bedingt, 
dass  also  die  Ausbildung  eines  Blutgefäßsystems  an  den  Sauer- 
stoffbedarf bezw.  -Mangel  der  Zellen  geknüpft  ist,  wie  etwa  bei 
einer  Reihe  von  Amphibien  die  Bildung  der  Linse  an  die  Be- 
rührung des  Ektoderms  durch  die  Augenblase.  Deshalb  erscheint 
es  mir  auch,  besonders  im  Hinblick  auf  die  S.  251  erwähnten 
Verhältnisse  bei  viviparen  Urodelen,  aussichtslos,  etwa  auf  dem 
Wege  des  Experimentes  einen  Fischembryo  zur  Bildung  eines 
von  Anfang  an  mit  Kapillarnetzen  versehenen  Gefäßsystems  ver- 
anlassen zu  wollen,  wie  es  ein  Vogelembryo  zeigt.  Man  muss 
sich  also  einstweilen  damit  begnügen,  festzustellen,  dass  der 
respiratorischen  Funktion  des  Blutes  im  Laufe  der  Phylogenese 
ein  bestimmender  Einfluss  auf  das  Gefäßsystem  zugekommen  ist, 
über  dessen  Vermittlungsweise  freilich  vorläufig  nichts  Sicheres 
ausgesagt  werden  kann. 

Für  die  vorliegenden  Fragen  ist  das  Wichtigste,  dass  es 
verständlich  erscheint,  warum  der  Sauropsiden-  und  Säugerembryo 
von  vornherein  ein  durch  Kapillarnetze  kompliziertes  Gefäß- 
system aufweist. 
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Erklärung  der  Abbildungen  auf  Tafel  XV. 

Drei  Stadien  der  Entwicklung  von  Lacerta  agilis.  Blutgefässe  nach  der 

Methode  von  H.  M.  Evans  mit  chinesischer  Tusche  injiziert.  Photogramme 
ohne  Retouche.  Vergrösserung  : 15  fach. 

Abkürzungen: 

All.  — - Allantois. 

All.  äuss.  Bl.  = Gefässnetz  im  äusseren  Blatte  der  Allantois. 

All.  inn.  Bl.  = Gefässnetz  im  inneren  Blatte  der  Allantois. 

Dott.  = Gefässnetz  des  Dottersackes. 

Fig.  1 und  2.  Vom  Dottersack  abpräparierte  Keimscheiben.  Aufnahmen  mit 
durchfallendem  Licht.  Fig.  1 von  der  Ventral-,  Fig.  2 von  der 
Dorsalseite. 

Fig.  3.  Embryo  in  den  Eihüllen.  Das  äussere  Blatt  der  Allantois  ist  bei 
dem  Herausnehmen  aus  der  Eischale  verletzt  worden  und  hat  sich 
bei  der  Konservierung  zurückgezogen,  so  dass  das  innere  Blatt 
und  durch  dieses  hindurch  der  Dottersack  und  die  Amnionhöhle 
mit  dem  Embryo  teilweise  sichtbar  sind.  — Aufnahme  mit  auf- 
fallendem Licht. 
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